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   Resumen 
Mnemiopsis leidyi es un ctenóforo nativo de estuarios y zonas costeras, temperadas y subtropicales, a lo largo de la costa atlántica del norte y el sur de América. Se trata de una especie con altas tasas de alimentación, crecimiento y reproducción, y una amplia adaptabilidad en el rango de condiciones ambientales. Es una especie con gran potencial invasor, introducida en aguas Europeas a principios de los 80 y vista por primera vez en la bahía de Els Alfacs, el Delta del Ebro, en 2009. El impacto que esta especie ha generado, tanto en sus hábitats nativos como exóticos, ha causado grandes desequilibrios ecológicos. 
En el ámbito de los ecosistemas marinos existe una gran diversidad de modelos matemáticos de diferentes tipos mediante los cuales se pueden estudiar. La complejidad de los ecosistemas hace verdaderamente difícil el desarrollo de modelos que sean útiles con finalidades predictivas. Ningún tipo de modelo (poblacionales, estructurados, modelos basados en el individuo – IbMs, del inglés Individual based Models –…) parece realmente adecuado para esta finalidad. La construcción de un sistema de modelos para localizaciones concretas puede ser una estrategia adecuada. En una estructura de modelos, las especies de alta velocidad de crecimiento son uno de los elementos imprescindibles, como Mnemiopsis leidyi en el Mediterráneo. 
Este trabajo muestra y evalúa la potencialidad de los modelos basados en el individuo para el estudio de Mnemiopsis leidyi, con el desarrollo de un modelo parametrizado mediante información bibliográfica. Su implementación en la plataforma Netlogo permite estudiar el comportamiento del sistema y observar las distintas dinámicas.  
Se ha analizado el comportamiento del sistema a partir de la estructura matemática del modelo, constatando claramente que se trata de un modelo no lineal. Dada la sensibilidad de los distintos parámetros se ha podido detectar cuales son los más relevantes para la correcta parametritzación del modelo, y que deberían ser calibrados nuevamente mediante datos experimentales específicos de la Bahía de Els Alfacs.  
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Resum 
Mnemiopsis leidyi és un ctenòfor natiu d’estuaris i zones costeres, temperades i subtropicals, al llarg de la costa atlàntica del nord i el sud d’Amèrica. Es tracta d’una espècie amb altes taxes d’alimentació, creixement i reproducció, i amb una àmplia adaptabilitat en el rang de condicions ambientals. És una espècie amb un gran potencial invasor, introduïda en aigües Europees a principis dels 80 i vista per primera vegada a la badia dels Alfacs, al Delta de l’Ebre, al 2009. L’impacte que aquesta espècie ha generat, tant en els seus hàbitats natius com en els exòtics, ha causat grans desequilibris ecològics. 
En l’àmbit dels ecosistemes marins existeix una gran diversitat de models matemàtics de diferents tipus mitjançant els quals es poden estudiar. La complexitat dels ecosistemes fa veritablement difícil el desenvolupament de models que siguin útils amb finalitats predictives. Cap tipus de model (poblacionals, estructurats, models basats en l’individu – IbMs, de l’anglès Individual based Models –…) sembla realment adequat amb aquesta finalitat. La construcció d’un sistema de models per a localitzacions concretes pot ser una estratègia adequada. En una estructura de models, les espècies amb una alta velocitat de creixement en són un dels elements imprescindibles, com Mnemiopsis leidyi al Mediterrani. 
Aquest treball mostra i avalua la potencialitat dels models basats en l’individu per a l’estudi de Mnemiopsis leidyi, amb el desenvolupament d’un model parametritzat mitjançant informació bibliogràfica. La seva implementació a la plataforma Netlogo permet estudiar el comportament del sistema i observar-ne les diverses dinàmiques.  
S’ha analitzat el comportament del sistema a partir de l’estructura matemàtica del model, constatant clarament que es tracta d’un model no lineal. Donada la sensibilitat dels diferents paràmetres s’ha pogut detectar quins són els mes rellevants per a la correcta parametrització del model, i que haurien de ser calibrats novament mitjançant dades experimentals específiques de la Badia dels Alfacs. 
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Abstract 
Mnemiopsis leidyi is native ctenophore from estuaries and coastal, temperate and subtropical zones, along the Atlantic coast of North and South America. It is a species with high rates of feeding, growth and reproduction, and wide adaptability in a large range of environmental conditions. It has a high invasive potential. It was introduced into European waters in the early '80s, and first seen in the Alfacs Bay, Delta del Ebro, in 2009. The impact that this species has generated on both native and exotic habitats has caused major ecological imbalances. 
There are a wide variety of mathematical models with different approaches that have already been built for addressing marine ecosystems. The complexity of ecosystems makes it truly difficult to develop models that are useful for predictive purposes. None of the existing kinds of models (population, structured Individual Based Models – IbM –…) seems really suitable for this purpose. The building of a models’ system for specific locations may be an appropriate strategy. In a models’ structure, species with high growth rate are one of the essential elements, such as Mnemiopsis leidyi in the Mediterranean. 
This paper shows and evaluates the potential of individual-based models for the study of Mnemiopsis leidyi, with the development of a parameterized model using bibliographic information. Its implementation in the Netlogo platform allows studying the behaviour of the system and observing the different dynamics. 
We analysed the behaviour of the system from the mathematical structure of the model, clearly stating that it is a nonlinear model. Given the sensitivity of the various parameters involved, it has been possible to detect which are most relevant for the correct parameterization of the model, and what should be re-calibrated by specific experimental data from the Alfacs Bay. 
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1 Introducción    
1.1 Mnemiopsis  leidyi   en  el  Delta  del  Ebro  
1.1.1. El  Delta  del  Ebro    
El  Delta  como  zona  húmeda  de  importancia  internacional  
Las  zonas  húmedas  o  humedales  son  uno  de   los  entornos  más  productivos  del  mundo  con  una  gran  biodiversidad,   fuentes  de  agua  y  productividad  primaria  de   las  que   innumerables  especies  de  plantas  y  animales  dependen  para  subsistir  (Ramsar  2014).  
Este   tipo  de  entornos  están  amenazados  a  nivel  mundial,   ya  que  a   lo   largo  del   siglo  XX  ha  desaparecido  más  de  la  mitad  de  superficie  de  zonas  húmedas  en  Europa  y   las  que  quedan  están  sometidas  a  fuertes  presiones.  La  disminución  de  superficie  se  debe  fundamentalmente  a   la   sobreexplotación   de   los   recursos   hídricos,   a   la   contaminación   y   a   la   construcción   de  grandes  infraestructuras,  así  como  también  por  las  especies  invasoras  y  por  los  potenciales  efectos   causados   por   el   calentamiento   global.   (Generalitat   de   Catalunya   2010)   Estos  ecosistemas  son  indispensables  ya  que  desarrollan  muchas  funciones  vitales  brindando  a  la  humanidad   aspectos   fundamentales,   como   el   almacenaje   y   suministro   de   agua   dulce,   el  control   de   crecidas,   la   recarga  de   aguas   subterráneas,   la   protección   contra   los   temporales,  la  estabilización   de   la   costa,   el   reciclaje   de   nutrientes   y   contaminantes   y   la  mitigación   del  cambio  climático  (Ramsar  2014).  
Además  de  los  valores  naturales,  las  marismas  también  ofrecen  beneficios  económicos  a  las  comunidades  locales  mediante  la  explotación  tradicional  de  los  recursos  naturales  como  son  la  pesca,   la  caza,   la  agricultura  y   las  salinas.  Presentan  valores  culturales,   científicos  y,  más  recientemente,   turísticos   y   recreativos,   que   justifican   sobradamente   los   esfuerzos   de  conservación  de  estos  espacios.    
El   Delta   del   Ebro   es   la   zona   húmeda   más   extensa   de   las   tierras   catalanas.   Constituye   un  hábitat  acuático  muy  importante  del  Mediterráneo  occidental,  con  un  importante  papel  en  el  campo  biológico.  Presenta  un  estructura  singular  de  gran  dinamismo  determinada  de  forma  
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importante  por  la  actividad  humana  (Generalitat  de  Catalunya  2009;  Fernandez  et  al.  1997).    
Los   medios   acuáticos   del   Delta   del   Ebro:   el   río,   las   lagunas,   los   “ullals”,   los   arrozales,   las  bahías  y  la  costa  exterior,  presentan  una  gran  interrelación  entre  ellos  y  una  gran  capacidad  de  producción.  El  Delta  del  Ebro  presenta  un  sistema  de  canales  que  reciben  aporte  a  partir  de   dos   canales   principales   que   tiene   su   origen   en   el   Azud   de   Cherta   a   50   km   de   la  desembocadura  del  río.  Este  sistema  de  canales  irriga  durante  ocho  meses  al  año  las  tierras  agrícolas   del   Delta,   básicamente   arroz,   aportando   agua   también   a   las   lagunas   y   las   bahías  (Generalitat  de  Catalunya  2009;  Fernandez  et  al.  1997).    
  
Historia  del  Parque  Nacional  
El   Parque   se   originó   a   raíz   de   una   movilización   y   ocupación   pacífica   por   parte   de   los  ciudadanos   de   Deltebre   que   tuvo   lugar   en   El   Canal   Vell   el   26   de   junio   de   1983,   para  reivindicar  la  conservación  de  sus  espacios  naturales.  Se  habían  realizado  unas  desecaciones  en   el   conjunto   lacustre   del   lugar   y   esto   conllevaba   que   la   balsa   pudiese   desecarse   y  convertirse  en  arrozales.  
El  4  de  agosto  de  ese  mismo  año  se  publicó  el  Decreto  del  Parque  Natural  del  Delta  del  Ebro,  que  en  primera   instancia  solo  protegía   los  espacios  naturales  del  margen   izquierdo  del  río.  Dos  años  más  tarde,  el  Decreto  332/1986  hacía  extensiva  la  protección  a  las  zonas  naturales  del  margen  derecho  del  Delta  (Generalitat  de  Catalunya  2009).  
  
Caracteres  de  protección    
El  Delta  del  Ebro  esta  considerado  como  la  zona  húmeda  más  importante  del  Mediterráneo  occidental,   después   de   la   Camarga   (Parque   Regional   Francés),   y   la   segunda   de   España,  después  de  Doñana  (Generalitat  de  Catalunya  2010),  y  es  un  espacio  que  goza  de  diversos  caracteres  de  protección  (Figura  1).  
El   26   de   marzo   de   1993   fue   incluido   en   la   Lista   de   Zonas   Húmedas   de   Importancia  Internacional  (Convención  Ramsar),  un  tratado  intergubernamental  que  está  en  vigor  desde  1975   para   la   conservación   y   uso   racional   de   los   humedales.   Esta   convención,   mediante  
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acciones   locales   y   nacionales   y   gracias   a   la   cooperación   internacional,   es   una   importante  contribución   al   logro   de   un   desarrollo   sostenible   en   todo   el   mundo.   El   estado   español  participa  en  la  Convención  con  un  total  de  74  zonas  húmedas  y  303.090  ha  de  superficie;  en  Cataluña  se  encuentran  Els  Aiguamolls  de  l’Empordà  (4.784  ha),  el  Delta  del  Ebro  (7.736  ha),  el   L’Estany   de   Banyoles   (1.033   ha)   y   el   Parque  Nacional   de   Aigüestortes   i   Estany   de   Sant  Maurici  (39.979  ha)  (Ramsar  2014).  
  
  
  
  
  
Figura  1.  Espacios  de  protección  en  el  Delta  del  Ebro.  Fuente:  Generalitat  de  Catalunya,  2005.  Además,   el   Parque  Natural   forma   parte   del   espacio   del   PEIN   (Plan   de   Espacios   de   Interés  Natural   de   Cataluña),   un   instrumento   de   planificación   de   nivel   superior   que   estructura   el  sistema  de   espacios  protegidos  de  Cataluña   e   integra   este   sistema  dentro  del   conjunto  del  territorio   con   10.400   ha,   de   las   cuales   616   ha   son  marinas.   Es   también   espacio   de   la   Red  Natura  2000,   una   red   ecológica   europea  de   áreas  de   conservación  de   la   biodiversidad   con  40.431  ha,  de   las  cuales  33.720  ha  son  marinas,  y  que   incluye  varias  reservas  naturales  de  una  superficie  total  de  11.496  ha,  todas  terrestres  (Generalitat  de  Catalunya  2010).  
La  confluencia  del  medio  marino  y  continental  da  lugar  a  una  elevada  diversidad  que  incluye  unas  50  especies  de  peces.  Por  lo  que  respecta  al  grupo  de  las  aves,  en  el  Delta  se  han  citado  más  de  360  especies,  y  acoge  algunas  de  las  colonias  de  cría  de  aves  marinas  más  importantes  del   Mediterráneo.   Está   declarado   zona   de   especial   protección   para   las   aves   (ZEPA)  (Generalitat  de  Catalunya  2009).  
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Caracterización  del  Delta  del  Ebro  
El  río  Ebro  conforma  en  su  tramo  final  uno  de  los  Deltas  más  extensos  del  Mediterráneo,  con  una   superficie   aproximada   de   320   km2.   El   Delta   del   Ebro,   de   forma   triangular   y   lobulada  (Figura  2),  es  el  resultado  de   la   interacción  entre   los  procesos  de  sedimentación  fluvial,   las  corrientes,  la  climatología  y  la  acción  humana.  Todo  ello  lo  convierte  en  un  lugar  único,  tanto  por   su   singularidad   geomorfológica,   como   por   la   diversidad   de   procesos   dinámicos   y   de  sistemas  naturales  que  presenta  (Generalitat  de  Catalunya  2010).  
  
  
  
  
  
Figura  2.  Vista  aérea  del  Delta  del  Ebro.  Fuente:  Cembella  et  al.  2005.  El  Delta  del  Ebro  presenta  una  elevada  heterogeneidad  de  condiciones  físico-­‐químicas  en  sus  suelos   y   aguas,   tanto   a   nivel   espacial   como   temporal.   El   resultado   es   una   gran   diversidad,  tanto   de   sistemas   naturales   como   de   hábitats,   masas   de   vegetación   y   comunidades  faunísticas.  Muchos  de  los  sistemas  naturales  más  característicos  del  Delta  están  íntimamente  ligados  a  la  disponibilidad  de  agua  y  a  la  calidad  de  ésta,  así  como  a  procesos  dinámicos  de  erosión,  transporte  y  deposición  de  sedimentos  (Generalitat  de  Catalunya  2010).  
Es   particular   el   caso   de   los   arrozales,   que   aparecen   clasificados   dentro   de   los   sistemas  naturales   terrestres.  La  ocupación  agrícola  del  Delta  del  Ebro  se  ha  dado  de   forma   intensa  desde  el  siglo  XIX.  Únicamente  no  ha  modificado  los  espacios  periféricos,  donde  resulta  difícil  el   control   de   la   salinidad,   o   porque   presentan   sustratos  muy   desfavorables   para   el   cultivo  (Generalitat  de  Catalunya  2010)  .  
En  cuanto  a  actividades  económicas,  la  agricultura,  que  constituye  una  de  las  grandes  bases  
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de   la   economía  en  el  Delta,   se  encuentra   fundamentada  en  el   cultivo  de  arroz.  Este   cultivo  ocupaba   el   año   2000   una   superficie   total   de   21.554   ha,   es   decir,   un   66,5%   del   total   de  superficie   de   la   llanura   Deltaica.   La   producción   de   arroz   del   Delta   supone   el   98%   de   la  producción  total  catalana  (Generalitat  de  Catalunya  2010).  
Otras   actividades   de   gran   importancia   económica   son   la   pesca   marina,   centrada   en   los  alrededores  de  los  puertos  de  L’Ampolla,  Deltebre  y  Sant  Carles  de  la  Ràpita;  en  el  Delta  del  Ebro  se  captura  el  10%  del  volumen  total  de  capturas  de  pesca  en  Cataluña,  que  representa  el  13%   del   valor   en   el  mercado.   La   pesca   continental,   que   se   lleva   a   cabo   en   las   lagunas   de  L’Encanyissada,  La  Tancada,  El  Canal  Vell  y  Les  Olles,  siguiendo  aún  el  sistema  tradicional  de  sorteo.  Se  practica   también   la  acuicultura  marina,   tanto  en   la   franja  costera  y  en   las  bahías  como  en  mar  abierto,  y  también  la  acuicultura  continental  o  en  tierra,  en  las  lagunas  y  otros  lugares   con   suministro   de   agua   dulce.   Por   último   el   marisqueo,   donde   las   especies   que  ocupan   las   zonas   costeras   de   escasa   profundidad   en   las   bahías   del   Fangar   y   Alfacs,   son  explotadas  tanto  en  las  zonas  libres  de  marisqueo  como  en  las  zonas  de  cultivo  que  disponen  las   cofradías   de   pescadores   de   la   Ampolla   y   Sant   Carles   de   la   Rápita.   Las   especies   que  presentan  una  producción  casi  exclusivamente  de  cultivo  se  basan  en  un  total  de  167  viveros,  90   de   los   cuales   ubicados   en   la   bahía   de  Alfacs   y   77   en   el   Fangar   (Fernandez   et   al.   1997;  Generalitat  de  Catalunya  2010;  Romagosa  et  al.  2013).  
  
Las  bahías  
Las  bahías  costeras  son  una  amplia  categoría  de  un  tipo  de  ecosistema  que  se  puede  definir  libremente  como  un  medio  acuático  cerrado  o  semicerrado  a  lo  largo  de  un  margen  de  masa  terrestre.   Hay   tipos   de   bahías   muy   diversas,   que   representan   un   espectro   de   diferentes  grados  de  aislamiento  físico  de  la  costa  abierta  y  de  régimen  hidrodinámico.  Estos  sistemas  incluyen  estuarios,  lagunas,  rías,  y  fiordos.  Las  lagunas  costeras,  tales  como  las  encontradas  a  lo  largo  del  mar  Mediterráneo,  son  a  menudo  cuencas  poco  profundas  vinculadas  al  margen  litoral,  pero  que  carecen  de   los  parámetros  de  estratificación  y   circulación  de   los   fiordos  y  que  suelen  tener  un  sustrato  de  fondos  blandos  (Cembella  et  al.  2005).  
Las  bahías  del  Delta  del  Ebro,  se  han  formado  por  el  aislamiento  parcial  de  un  cuerpo  de  agua  marina  por  una  flecha  litoral.   Constan  de  una  amplia  plataforma  somera,  de  unos  0-­‐1.5  m  de  
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profundidad,  que  bordea  todo  el  margen  externo  de  la  bahía.  Esta  plataforma  enlaza  al  centro  de   la  bahía   con  un   talud  de   considerable  pendiente,  que  alcanza  progresivamente  el   fondo  más  profundo  de  la  cubeta  aproximadamente  de  unos  4  m  en  la  bahía  de  El  Fangar  y  unos  6  m  en  la  de  Els  Alfacs  (Generalitat  de  Catalunya  2009).  
La   entrada  más   importante   de   agua  marina   se   realiza   a   través   de   las   bocanas,   aunque   los  fuertes   temporales   de   levante   pueden   provocar   unas   notables   entradas   al   sobrepasar   las  flechas   litorales.   Las   aportaciones   de   agua   dulce   tienen   un   origen   más   variable:  precipitaciones,  descarga  de  acuíferos,  etc.  Aun  así,  el  volumen  más  importante  procede  del  rebosamiento  del  agua  del  drenaje  de  los  arrozales  a  través  de  algunos  canales  localizados  en  los  bordes  de  las  bahías  (Generalitat  de  Catalunya  2009).  Aunque  estos  aportes  representen  menos  del  5%  de  lo  que  el  río  aporta  al  mar,  permiten  que  las  bahías  alcancen  unos  niveles  de  producción  biológica  diez  veces  superiores,  por  unidad  de  volumen,  a  las  del  mar  circundante  (Fernandez  et  al.  1997).  
Las   aguas   de   la   costa,   expuestas   a   una   gran   renovación,   son   ricas   en   nutrientes.   La   gran  concentración   de   algas   planctónicas   que   constituyen   la   base   de   la   cadena   trófica   marina,  formada  por  una  gran  variedad  de  grupos  zoológicos  se  alimentan  de  estos  nutrientes.  En  el  interior  de  las  bahías  las  aguas  son  más  tranquilas  y  estancadas.  Estas  condiciones  favorables  son  aprovechadas   tanto  por   las   aves  marinas  que  encuentran  allí   su   alimento   como  por  el  hombre,  que,  además  de  explotar  los  recursos  directamente,  instala  plataformas  de  cultivos  marinos,  principalmente  mejillones  (Generalitat  de  Catalunya  2009).  
La  elevada  capacidad  productiva  de  las  bahías  se  debe  al  equilibrio  existente  entre  los  aportes  nutritivos  que  reciben  de  la  llanura  Deltaica  y  el  tiempo  que  residen  estos  aportes  dentro  de  las   bahías   antes   de   ser   evacuados   al   mar.   Este   tiempo   de   renovación   está   íntimamente  relacionado  con   lo  que  se  conoce  como  tasa  de  renovación  del  agua,  que  es  absolutamente  crítica  para  el  equilibrio  de  la  bahía  y  que  depende  del  volumen  de  los  aportes  hídricos  y  su  factor  de  mezcla  con  el  agua  de  mar  antes  de  abandonar  el  estuario.  Si  esta  tasa  fuese  muy  alta   los   elementos   nutritivos   se   exportarían   al   mar   exterior   con   escaso   aprovechamiento  interno,   mientras   que   si   fuese   demasiado   baja   se   caería   en   situaciones   de   eutrofia,   con  secuelas  de   anoxia,   proliferaciones  biológicas  nocivas,  mortalidades  de  organismos,   etc.   En  las   bahías,   el   fraccionamiento   espacial   y   temporal   de   los   caudales,   junto   con   la   favorable  relación  superficie-­‐volumen  y  un  régimen  de  vientos  adecuados,  provoca  una  eficaz  mezcla  
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que  hace  que  cada  metro  cúbico  de  agua  dulce  entrada  genere  una  circulación  unas  diez  veces  mayor,  lo  que  sitúa  los  tiempos  de  renovación  entre  2  y  10  días  para  el  Fangar  y  alrededor  de  los  20  días  para  Alfacs  (Fernandez  et  al.  1997).  
La  estructura  hidrográfica  de   las  bahías   implica   la   renovación  de   la   capa  de   sedimento  del  fondo,  un  fenómeno  primordial  para  el  mantenimiento  de  los  niveles  de  oxígeno  necesarios  para  la  vida.  En  los  Alfacs,  la  bahía  de  equilibrio  más  delicada,  el  flujo  de  intercambio  con  el  exterior  oscila  entre  los  4  y  9  Hm3  día-­‐1,  lo  que  implica  que  la  renovación  de  la  capa  profunda  se  produce  en  un  periodo  que  va  de  5  a  13  días  (Fernandez  et  al.  1997).  
En  condiciones  desfavorables,  los  procesos  biológicos  que  suceden  sobre  el  fondo  de  la  bahía  son   susceptibles  de   agotar   el   oxígeno  existente   en   el   agua  del   fondo  en  menos  de  10  días.  Estas  circunstancias  se  dan  cada  año  a   finales  de  verano  con  caudales  de  entrada  mínimos,  evaporaciones  muy  elevadas  y  altas  temperaturas  que  favorecen  los  procesos  biológicos  de  degradación  de  materia  orgánica.  Esta  situación  asociada  a  otros  factores  potenciados  por  el  estancamiento  provocan  mortalidades  masivas  en  el  sector  de  la  maricultura  (Fernandez  et  al.  1997).  
La   capacidad  productiva  de   las   aguas  dulces   salobres  y  marinas  de  Delta  del  Ebro  y   zonas  próximas   son  muy   importantes  en   relación  a   la  media  de   las   aguas  del  Mediterráneo.  Este  hecho  es  constatable  con  la  evaluación  cualitativa  y  cuantitativa  de  cualquiera  de  los  grupos  de   organismos   que   forman   las   cadenas   tróficas.   La   abundancia   de   moluscos   bivalvos,  organismos  filtradores  bentónicos  son  un  claro  ejemplo  de  esta  capacidad  productiva.  Existe  numeroso  grupo  de  especies  de  moluscos  bivalvos  que  pueblan  estas  aguas,  muchas  de   las  cuales  son  las  especies  comerciales  más  representativas  sobre  las  que  se  basa  el  marisqueo  y  la  acuicultura  en  el  Delta  del  Ebro  (Fernandez  et  al.  1997).  
  
Especies  invasoras  
La  invasión  de  ecosistemas  por  algunas  especies  ocasiona  graves  problemas,  conllevando  su  desequilibrio   y   deterioros.   Los   efectos   negativos,   que   suponen   la   invasión   de   especies  invasoras  son  una  amenaza  para  la  biodiversidad  del  equilibrio  local  y  para  la  conservación  de   los   ecosistemas.   El   problema   no   es   solamente   la   invasión   en   sí  misma,   sino   que   dicho  
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proceso  suele  sobrepasar  los  límites  que  delimitan  la  tasa  natural.  Dicho  de  otro  modo,  ya  no  es   solamente  un  proceso  de  migración  de  ciertas  especies,   sino  que  pasa  a   tener  un  efecto  negativo   sobre   los   hábitats   por   la   gran   capacidad   de   reproducción   que   tienen,   ya   que   no  suelen  existir  especies  que  puedan  actuar  como  depredadores  hacia  ellas,  y  por  tanto,  llegan  incluso  a  tener  la  capacidad  de  colonizar  un  área  y  causar  daños  en  dicho  ecosistema  (Aguirre  and  Mendoza  2009).    
Importantes   recursos   alimenticios   marinos   pueden   ser   afectados   por   la   competencia   con  especies  invasoras  como  el  ctenóforo  Mnemiopsis   leidyi,  que  ha  devastado  a  las  pesquerías  en  el  Mar  Negro,  así  como  en  otros  mares  (Charles  and  Dukes  2007).  Esta  especie  nativa  de  las  aguas  costeras  del  este  de  América,  es  macroplanctónica  hermafrodita,  con  altas  tasas  de  reproducción   y   alimentación,   y   capaz   de   adaptarse   en   amplios   rangos   de   temperatura,  salinidad   y   oxigeno   disuelto.   Tiene   un   alto   potencial   invasor   y   que   puede   causar   fuertes  impactos  en  la  ecología  y  dinámica  de  un  ecosistema,  generando  problemas  también  en  los  cultivos  de  moluscos  producidos  en  estas  zonas.    
   1.1.2. Aparición   y   comportamiento   de   Mnemiopsis  leidyi  en  el  Delta    
Mnemiopsis   leidyi   fue   avistado   por   primera   vez   en   la   costa   mediterránea   española   y  genéticamente   confirmada   en   2009.   En   2010,   brotes   de   esta   especie   se   observaron   por  primera  vez  en  la  bahía  de  Els  Alfacs,  Delta  del  Ebro.  Desde  entonces  y  durante  más  de  dos  años  consecutivos  se  han  estado  recolectando  especímenes  de  M.  leidyi  en  diferentes  estadios  del  ciclo  vital  lo  que  sugiere  que  se  han  establecido  satisfactoriamente.  A  de  más  los  eventos  reproductivos  se  han  observado  durante  todas  las  estaciones  (Marambio  et  al.  2013).  
Se   distinguieron   dos   tipos   de   comportamientos   en   las   poblaciones   de  Mnemiopsis   leidyi  según   el   crecimiento:   Una   población   de   “crecimiento   lento”   (con   estación   de   crecimiento  favorable   en   verano   solo   para   temperaturas  más   altas   de   24   °C   y   productividad   biológica  (biomasa   de   zooplancton   >   4   mg   C   m-­‐3)),   y   una   población   de   “crecimiento   rápido”   (con  estaciones  de  crecimiento  favorable  en  verano,  otoño  y  primavera)  (Marambio  et  al.  2013).  
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La  dinámica  estacional  ha  mostrado  que   los  adultos  dominan   la  estructura  de   la  población  durante   el   verano   y   el   invierno   alcanzando   densidades   máximas   de   127   ctenóforos   m-­‐3,  mientras  que  las   larvas  alcanzan  densidades  mayores  de  50  individuos  m-­‐3.  Las  densidades  tanto  de  adultos  como  de  larvas  muestran  una  correlación  positiva  con  todos  los  parámetros  ambientales  analizados  (Marambio  et  al.  2013).  
Los  resultados  muestran  una  rápida  adaptabilidad  de  M.  leidyi  a  las  condiciones  ambientales  sugiriendo  un  potencial  de  establecimiento  sin  aparentes  restricciones  en  el  desarrollo  de  la  población.   Importantes   brotes   y   altas   tasas   de   reproducción   (más   de   8000   huevos   dia-­‐1)  confirman  el  éxito  de  la  especie  en  la  bahía  de  Els  Alfacs.  La  población  monitorizada  ha  sido  presente  permanentemente,  sobreviviendo  al  invierno  y  con  exitosos  eventos  reproductivos  en  todas  las  estaciones,  representando  un  record  confirmado  en  el  establecimiento  anual  y  el  propio   sustento  de   la  población   en   el   noreste  del  Mediterráneo,   lo  que  puede   constituir   el  comienzo  de  las  especies  invasoras  en  el  área  y  comportarse  como  una  fuente  de  población  para  aguas  adyacentes  (Marambio  et  al.  2013).  
   1.1.3. Implicaciones   de   la   presencia   de   Mnemiopsis  leidyi  
Coincidiendo  con  la  aparición  de  los  ctenóforos,  se  ha  observado  la  reducción  en  el  número  de   zooplancton   (especialmente   los   copépodos)   hecho   que   a   llevado   a   varios   autores   a  especular   sobre   la   posible   importancia   de   los   Ctenóforos   en   la   dinámica   poblacional   y   la  productividad  de  comunidades  planctónicas  marinas  (Baker  and  Reeve  1974).    
Mnemiopsis   leidyi,   es   un   depredador   gelatinoso   conocido   por   su   impacto   en   la   dinámica  trófica  de  los  ecosistemas  donde  es  abundante  (Chang  2007).  Es  probablemente  el  género  de  ctenóforo  más  estudiado  en  el  mundo  debido  a  su  gran  abundancia  en  los  estuarios  de  zonas  nativas  densamente  pobladas  de  los  EE.UU.  y  a  su  explosiva  tasa  de  crecimiento  poblacional  después  de  su   introducción  accidental  en  el  Mar  Negro  a  principios  de  1980  (Purcell   et  al.  2001).   Fue   más   o   menos   para   sorpresa   para   todos   que   la   introducción   accidental   del  ctenóforo   causara   un   completo   colapso   de   la   pesca   de   los   ecosistemas   en   un   período   de  menos   de   10   años,   dejando   a   los   pescadores   de   los   6   países   que   rodean   el  Mar  Negro   sin  
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trabajo   (Mills   2010).   Es   de   especial   interés   ya   que   se   trata   de   una   especie   altamente  oportunista   con  una   tasa  de   crecimiento   lineal   rápida  y  alta   capacidad  de   reproducción  en  una  amplia  gama  de  condiciones  ambientales  (Salihoglu  et  al.  2011).    
En  sus  hábitats  nativos,  los  depredadores  de  Mnemiopsis  a  menudo  limitan  sus  poblaciones,  y  debido  a  la  abundancia  de  peces  zooplanctívoros  existe  una  competencia  con  el  ctenóforo  por   los   alimentos.   En   la  Bahía  de  Chesapeake,   el  mayor   estuario  de   los  Estados  Unidos  de  América,  Mnemiopsis  consume  proporciones  sustanciales  de  zooplancton  a  diario,  y  también  es  un  importante  depredador  de  huevos  de  peces,  pero  sólo  consigue  reducir  notablemente  las   poblaciones   de   zooplancton   cuando   sus   depredadores   son   infrecuentes   (Purcell   et   al.  2001).  
  
  
  
  
  
  
  
  
Figura  3.   Difusión  de  Mnemiopsis  leidyi  a  través  de  los  mares  Europeos.  Fuente:  www.grida.no  
En  algún  momento  entre  1979  y  1980  un  buque  de  carga  partió  de  un  puerto  de  las  Américas,  con  destino  a  un  puerto  ruso  en  el  Mar  Negro.  El  barco  bombeó  agua  a  sus  tanques  de  lastre  inferiores   para   estabilizarse,   adicionando   1.000   toneladas   métricas   a   un   tanque   de   proa.  Llegado  a  su  destino  el  agua  de  lastre  fue  liberada  a  orillas  del  norte  del  Mar  Negro.  En  otoño  de  1982,  mientras  se  remolcaba  un  red  metrificada  para  el  muestreo  rutinario  de  plancton  en  la  bahía  de  Sudak,  un  buque  de  investigación  oceanográfica  de  Rusia  capturó  un  ctenóforo  de  
Desarrollo  de  un  modelo  para  poblaciones  de  Mnemiopsis  leidyi  e  implementación  en  un  simulador   15 
Escola	  Superior	  d’Agricultura	  de	  Barcelona	  
UPC	  -­‐	  BarcelonaTech	  
5  cm  de  longitud  hasta  entonces  desconocido  en  el  Mar  Negro.  Se  identificó  en  Moscú  como  el  ctenóforo  americano  Mnemiopsis   leidyi,  una  especie  común  desde  Cape  Cod,  en   la  costa  de  Massachusetts,  hasta  Brasil.  En  1988  se  había  extendido  por  todo  el  Mar  Negro  y  se  calculó  la  biomasa   de   Mnemiopsis   en   términos   de   cientos   de   miles   de   toneladas   métricas.   Desde  entonces   se   ha   propagado   desde   el   Mar   Negro   hasta   el   Mar   de   Azov,   Mármara   y   el  Mediterráneo  oriental.  En  1995,  apareció  por  primera  vez  en  el  Mar  Caspio,  y  actualmente  ha  llegado   al   Mar   del   Norte   y   el   Mar   Báltico   (Figura   3).   En   la   actualidad,   su   impacto   es   un  problema  grave  para  los  ecosistemas  de  estas  cuencas  (Carlton  1996;  Purcell  et  al.  2001;  Bilio  and  Niermann  2004).  
En  el  Mar  Negro  no  hubo  presencia  de  depredadores  obvios  de  Mnemiopsis  leidyi  durante  la  década  siguiente  a  la  introducción  por  ello  las  poblaciones  del  ctenóforo  florecieron  (Purcell  et  al.  2001).  En  estas  condiciones  logró  superar  a  los  peces  planctónicos  nativos  consumiendo  casi  todo  el  zooplancton  del  agua  antes  de  que  los  huevos  de  los  peces  eclosionaran,  dejando  así  muy  poco  alimento  para  las  larvas  de  peces.  Los  peces  adultos  que  quedaban  en  el  sistema  estaban  también  en  mal  estado  como  consecuencia  de  tener  que  competir  con  los  ctenóforos  Mnemiopsis   claramente   más   exitosos   en   la   depredación   de   alimentos   (Carlton   1996).  Además   de   la   competencia   por   el   alimento,   otros   factores   como   la   sobrepesca   jugaron   un  papel  importante  ya  que  las  poblaciones  de  peces  zooplanctívoros  habían  sido  severamente  reducidas   antes   del   estallido   del   ctenóforo.   De   modo   que   las   pequeñas   poblaciones   de  potenciales   depredadores   y   competidores   de   alimentos   permitieron   a   las   poblaciones   de  Mnemiopsis  proliferar  en  los  nuevos  hábitats  (Purcell  et  al.  2001;  Bilio  and  Niermann  2004).  Es   por   eso   que   las   reducciones   de   poblaciones   de   zooplancton,   ictioplancton   y   peces  zooplanctívoros   en   el   Mar   Negro,   se   han   atribuido   a   esta   especie   invasora   (Purcell   et   al.  2001).   En   1989,   los   desembarques   de   la   anchoa   (Engraulis   encrasicolus)   habían   caído   de  cientos  de  miles  de  toneladas  a  decenas  de  miles  de  toneladas.  Millones  de  toneladas  de  peces  en  el  Mar  Negro  fueron  básicamente  reemplazados  por  millones  de  toneladas  de  ctenóforos  (no   comestibles)   (Carlton   1996).   Las   poblaciones   de   Mnemiopsis   en   el   Mar   Negro   han  llegado   finalmente   ha   controlarse   en   los   últimos   años   con   la   aparición   "espontánea"   del  ctenóforo  Beroe  ovata  depredador  de  esta  especie,  que  parece  ser  también  una  importación  de  aguas  americanas,  pero  el  ecosistema  está  siendo  dominado  por  ctenóforos  exóticos  (y  la  medusa  Aurelia)  (Mills,  2010;  Purcell  et  al.  2001).  
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Mnemiopsis  penetró  primero  en  el  Mar  de  Mármara  a  través  del  estrecho  de  Estambul  con  la  corriente  de  marea  alta  del  Bósforo  y  reaparece  cada  año  en  la  capa  superior  de  este  mar.  En  el  Mar  de  Azov,  donde  no  es  capaz  de  sobrevivir  al  invierno  se  vuelve  a  introducir  anualmente  a  través  del  estrecho  de  Kerch  desde  el  Mar  Negro  en  la  primavera  o  el  verano,  dependiendo  de  las  corrientes  impulsadas  por  el  viento.  (Purcell  et  al.  2001)  
Un  escenario  similar  ocurrió  una  década  más  tarde  en  el  Mar  Caspio,  después  de  Mnemiopsis  viajara  en  los  buques  cisterna  de  petróleo  cruzando  los  dos  cuerpos  de  agua,  posiblemente  a  través  del  canal  Volga-­‐Don  (Shiganova  2010).  Beroe  ovata  también  llegó  en  un  corto  plazo,  lo  que  significa  que  las  cosas  pueden  desarrollarse  de  manera  algo  diferente  en  el  Mar  Caspio,  pero  no  hay  duda  de  que  la  llegada  de  estos  ctenóforos  invasivos  traerá  grandes  cambios  en  el  Mar   Caspio   (afectando   a   4   países   adicionales)   como   lo   hicieron   en   el  Mar   Negro   (Mills  2010).  
Mnemiopsis   leidyi   se   trasladó   desde   el   Mar   Negro   hasta   la   costa   turca   del   Mediterráneo  oriental  a  mediados  de  la  década  de  1990  penetrando  en  el  Mar  Egeo  (Purcell  et  al.  2001)  ,  y  para   finales   de   la   década   de   2000,   lo   hizo   al   Mar   del   Norte   y   el   Mar   Báltico.   En   ambos  ecosistemas   sus   poblaciones   están   creciendo   y   parece   estar   bien   adaptada   (Mills   2010),  aunque   la   temperatura  baja  del  agua  en   invierno  y  una   temperatura  relativamente  baja  en  verano  puede  afectar  negativamente  a  su  reproducción  (Javidpour  2008).  Ha  habido  muchas  razones  para  esperar  que  llegara  a  lo  largo  del  Mediterráneo  o  las  costas  atlánticas  de  Italia,  Francia,  España  y  Portugal  en  un  futuro  próximo  y,  de  hecho  los  informes  de  esta  especie  en  Francia,  Italia,  España  e  Israel,  aparecieron  en  2009.  No  es  difícil  de  imaginar  que  esta  especie  originalmente   americana   encuentre   su   camino   incluso   hasta   Australia   en   el   futuro   (Mills  2010).  
  1.2 Biología  y  ecología  del  Ctenóforo  Mnemiopsis  leidyi   1.2.1 Los  Ctenóforos  
Los   Ctenóforos,   medusas   peine   o   nueces   de   mar   (“comb   jellys”)   constituyen   un   filo   de  animales  marinos  bastante  simples  y  totalmente  planctónicos,  con  excepción  del  orden  de  los  
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Platyctenea   (Baker   and   Reeve   1974).   Se   pueden   encontrar   en   la   mayoría   de   los   hábitats  marinos,  desde  zonas  polares  a  tropicales,  cerca  de  la  costa  o  a  cierta  distancia,  y  desde  cerca  de  la  superficie  hasta  el  fondo  del  océano  (Mills  2010).    
Su  pequeño  tamaño,  de  unos  pocos  milímetros  hasta  varios  centímetros,  y   la  transparencia  hacen  a  los  ctenóforos  poco  visibles,  por  lo  que  a  pesar  de  que  son  comunes,  en  general,  son  poco  conocidos.  Probablemente  hay  cerca  de  100-­‐150  especies  a  lo  largo  de  los  océanos  del  mundo,  aunque  la  mayoría  de  ellos  son  poco  conocidos.  Debido  a  que  la  literatura  científica  sobre  los  ctenóforos  es  muy  dispersa  y  gran  parte  de  ella  es  difícil  de  localizar,  se  sospecha  que   en   realidad   hay   unas   150-­‐200   especies   descritas.   Es   probable   que   haya   al   menos   25  ctenóforos   más   conocidos,   pero   no   descritos,   muchos   de   ellos   en   alta   mar.   El   uso   de  sumergibles  de  aguas  profundas  han  ampliado  enormemente  la  visión  en  los  océanos  en  las  últimas   tres   décadas,   y   con   esto   ya   ha   llegado   el   descubrimiento   de   más   de   25   nuevas  especies  de  aguas  profundas.  Los  ctenóforos  más  conocidos  son  los  que  aparecen  cerca  de  la  costa,   son   especies   típicamente   planctónicas,   transparentes   y   sin   pigmentación.   Suelen   ser  miembros   comunes   del   plancton   en   la  mayoría   de   las   zonas   costeras   de   todo   el  mundo,   a  pesar  de  que  no  se  han  estudiado  en  muchas  regiones  (Mills  2014).  
Se  pensó  que  los  ctenóforos  eran  descendientes  de  algunas  medusas,  pertenecientes  al  filo  de  los  Cnidarios,  ya  que   la  organización  general  del  cuerpo  es  similar  a   la  de   las  medusas.  Sin  embargo   existen   diferencias   fundamentales,   los   parecidos   pueden   representar   más   bien  caracteres  convergentes,  antes  que  deberse  a  un  ancestro  común  (Ruppert  and  Barnes  1996).  
La  pared  del  cuerpo  está  formada  por  una  epidermis  externa  que  contiene  células  sensoriales  y   gran   cantidad   de   células   glandulares   mucosas,   bajo   la   cual   existe   una   capa   de   células  musculares  lisas,  seguida  de  una  gruesa  mesoglea,  similar  a  un  tejido  conjuntivo,  compuesta  por  un  material  gelatinoso  con  fibras  y  amebocitos  derivados  del  mesodermo  (Ruppert  and  Barnes  1996).  
El   cuerpo,   birradial,   puede   dividirse   en   dos   hemisferios.   La   boca,   en   un   extremo,  marca   el  polo  oral.  El  punto  opuesto  del  cuerpo  del  animal  está  representado  por  un  órgano  apical  que  marca  el  polo  aboral.  El  cuerpo  está  además  dividido  en  ocho  partes  iguales  por  ocho  hileras  de  bandas  espesamente  ciliadas.  Estas  bandas,  llamadas  paletas  de  peines,  paletas  natatorias  o  ctenes,  son  características  de  los  ctenóforos,  ya  que  es  por  esto  que  se  distinguen  del  resto  de  los  animales  (Bellman  et  al.  1994).  Son  su  principal  medio  de  locomoción  y  las  estructuras  
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de   las   que   deriva   el   nombre   del   filo   (“ktenes”   en   griego   significa   peines   y   “phoros’s”  portador).  Estas  paletas  natatorias  son  las  mayores  estructuras  ciliares  conocidas  en  el  reino  animal,  convirtiendo  a  los  ctenóforos  en  los  animales  más  grandes  que  nadan  por  medio  de  cilios   (National   Human   Genome   Research   Institute   2014).   Los   peines   son   el   sistema  locomotor  de  los  ctenóforos,  aunque  las  formas  lobadas  pueden  nadar  por  contracciones  de  los  lóbulos.  El  batido  de  los  cilios  es  mediante  ondas  consecutivas  desde  el  extremo  aboral.  El  batido  eficaz  de  cada  peine  es  hacia  el  polo  aboral,  por  lo  que  el  animal  nada  con  la  boca  hacia  delante,  pero  el  batido  de  los  cilios  puede  ser  reversible  (Ruppert  and  Barnes  1996).    
  
  
  
  
  
Figura  4.  Coloblasto.  Fuente:  www.asturnatura.com  Muchas  especies  están  provistas  de  un  par  de  tentáculos  plumosos  y  alargados  (Bellman  et  al.  1994).   Dependiendo   de   la   especie,   a   cada   lado   del   hemisferio   aboral   se   encuentra   este  tentáculo   sólido,   ramificado   y   contráctil   que   emerge   desde   el   fondo   de   una   depresión  profunda,   denominada   bolsa   tentacular,   de   naturaleza   epidérmica   y   ciliada   (Ruppert   and  Barnes  1996).  Los  ctenóforos  lobulados,  es  decir,  los  que  pertenecen  al  orden  Lobata,  pierden  sus  tentáculos  cuando  son  adultos  (Baker  and  Reeve  1974).  La  epidermis  de   los  tentáculos  presenta   unas   células   adhesivas   peculiares   denominadas   coloblastos   (Figura   4).   Un  coloblasto   tiene   forma   piriforme,   con   el   extremo   adelgazado   anclado   en   la   mesoglea  tentacular  y  con  uniones  sinápticas  con  una  célula  nerviosa  (Ruppert  and  Barnes  1996).    
Los  más  primitivos,  como  Pleurobracha,   común  en   las  costas,  son  de   forma  esférica  u  oval,  con   un   tamaño   que   va   desde   un   guisante   hasta   una   pelota   de   golf.   El   tamaño   de   algunas  especies   de   profundidad   puede   ser   el   de   una   sandía,   pero   sólo   han   sido   vistos   desde  submarinos.   La  mayoría   de   los   ctenóforos   son   transparentes   pero   algunos   son   de   colores  llamativos  o  presentan  manchas  de  vivos  pigmentos  (Ruppert  and  Barnes  1996).  
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Una  de  las  características  más  destacadas  de  los  ctenóforos,  típica  en  todas  sus  especies,  es  la  dispersión   de   la   luz   producida   por   el   batido   de   las   ocho   filas   de   cilios   locomotores,   que  aparece  como  un  arco  iris  cambiante  de  colores  corriendo  por  las  filas  del  peine  (Mills  2010).  La   luz   es   producida  por   fotocitos   que   se   localizan   en   las   paredes  de   los   canales  digestivos  meridianos,   por   lo   que   externamente   parece   que   la   luz   emana   de   las   paletas   natatorias  (Ruppert   and   Barnes   1996).   Diversos   autores   asumen   que   están   viendo   bioluminiscencia  cuando  ven  este  efecto  arco  iris,  pero  en  realidad  esto  es  difracción  de  luz  simple  o  dispersión  de  la   luz  por   los  cilios  en  movimiento.  La  mayoría  de  los  ctenóforos,  no  todos,  también  son  bioluminescentes,   pero   la   luz,   generalmente  de   color   azul   o   verde,   sólo   se  puede  ver   en   la  oscuridad  (Mills  2010).  
  
  
  
  
  
  
  
Figura  5.  Vista  de  la  situación  del  estatolito.  Fuente:  www.asturnatura.com  El  único  órgano  de  los  sentidos  es  un  órgano  apical  con  un  estatolito,  una  bolita  calcárea,  que  descansa  sobre  cuatro  penachos  de  cilios  o  balancines,  alojados  en  una  concavidad  profunda  tal   como   se  muestra   en   la   Figura  5.   Cuando  el   animal   se   inclina,   la   presión   ejercida  por   el  estatolito  sobre  los  balancines  correspondientes  puede  cambiar  la  dirección  del  batido  de  los  cilios  de  las  paletas  natatorias.  El  cambio  de  la  dirección  es  transmitido  por  medio  de  ondas  desde  los  campos  ciliados  a  los  largo  de  las  paletas  correspondientes,  y  el  animal  recobra  su  posición  (Ruppert  and  Barnes  1996).  
Todos   los   ctenóforos   son   carnívoros   y   se   alimentan   de   otros   animales   planctónicos.   Para  alimentarse,   la   mayoría   utiliza   un   par   de   tentáculos   pegajosos   altamente   extensibles  
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generalmente   ramificados,   que   adhieren   a   pequeñas   presas   de   zooplancton   (Mills   2010).  Estos   son   los   ctenóforos   tentaculados,   como  Pleurobrachia,   que   pescan   con   sus   tentáculos  ramificados  extendidos,  formando  una  gran  red,  ya  que  puede  alcanzar  los  30  cm  de  longitud  (Ruppert  and  Barnes  1996).  
Las   presas,   especialmente   pequeños   crustáceos   como   copépodos,   anfípodos,   e   incluso   los  eufáusidos   (krill)   y   larvas  de  otros   invertebrados  marinos   como  almejas  y   caracoles   (Mills  2010),   son   capturadas   por   los   coloblastos   y   llevadas   a   la   boca   por   contracción   de   los  tentáculos  e   introducidas  hasta   la   faringe.  El  cuerpo  puede  rotar  para  acercar   la  boca  a   los  tentáculos.  Para  algunos  ctenóforos  la  presa  principal  son  otros  ctenóforos,  como  Beroe,  que  carece  de  tentáculos  (Ruppert  and  Barnes  1996).  A  su  vez,   los  ctenóforos  son  comidos  por  muchas  especies  de  medusas,  así  como  por  las  tortugas  marinas  y  algunos  peces  (Mills  2010).  
El   sistema   digestivo   está   compuesto   por   un   complicado   sistema   birradial   de   canales,   que  parten  de  un  estómago  central.  La  boca  se  continúa  en  una  larga  faringe  tapizada  de  células  ciliadas,  que  se  extiende  a  lo  largo  del  estómago.  Las  digestión  es  extracelular  e  intracelular;  los  restos  no  digeridos  del  alimento  son  expulsados  al  exterior  a  través  de  poros  anales  y  de  la  boca.  (Ruppert  and  Barnes  1996)  
Los  ctenóforos  tienen  un  ciclo  de  vida  simple.  Con  alguna  excepción,  llevan  a  cabo  la  totalidad  de  su  ciclo  de  vida  en  el  plancton,  por  lo  que  se  consideran  "holoplanctónicos".  La  mayoría  de  las   especies   de   ctenóforos   son   hermafroditas,   lo   que   significa   que   un   solo   ctenóforo   lleva  gónadas   masculinas   y   femeninas   (Mills   2010).   Las   gónadas,   en   forma   de   dos   bandas,   se  localizan  en   las  paredes  engrosadas  de  cada  canal  meridiano.  Una  banda  en  un  ovario  y   la  otra  un  testículo.  Los  óvulos  y  los  espermatozoides  salen  al  exterior  a  través  de  gonoductos,  y  la   fecundación  se  produce  en  el  agua  del  mar,  excepto  en  unas  pocas  especies   incubadoras  (Ruppert  and  Barnes  1996).    
También   en   los   pocos   casos   en   los   que   se   ha   examinado,   parece   que   los   ctenóforos   se  reproducen  a  una  edad   temprana.  Lo  que  según  Martinedale  et  al.   (1987)  es  un   fenómeno  llamado   disogonia   y   que   observaron   en   individuos   en   condiciones   normales   y  experimentalmente   manipuladas.   La   disogonia   consiste   en   la   producción   de   un   pequeño  número  de  gametos  antes  de  alcanzar  el  tamaño  adulto,  de  hecho  en  su  fase  larvaria,  y  por  lo  tanto   pueden   tener   tiempos  muy   rápidos   de   generación,   lo   que   resulta   en   el   crecimiento  rápido  de  la  población.  Después  de  alcanzar  su  tamaño  adulto,  los  ctenóforos  desovan  huevos  
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y   esperma   diariamente   durante   semanas,   siempre   y   cuando   haya   suficiente   alimento  disponible   en   el   plancton.   En   ausencia   de   alimento,   dejan   de   producir   gametos   y   luego  comienzan   a   reducir   el   tamaño   corporal.   Cuando   el   alimento   esta   disponible   de   nuevo,   el  animal   vuelve   a   crecer   hasta   cierto   tamaño   predeterminado   y   luego   comienza   de   nuevo   a  dedicar  la  energía  a  la  producción  de  gametos  (Mills  2010).  
Los  huevos  fertilizados,  de  flotación  libre,  eclosionan  pasando  a  una  etapa  larval  (Mills  2010).  La   gástrula   de   vida   libre   se   convierte   en   una   larva   cydipoidea   que   se   parece  mucho   a   un  ctenóforo   adulto,   con   la   forma   del   cuerpo   oval   o   esférica,   como   la   descrita   anteriormente  (Ruppert  and  Barnes  1996).  Las   larvas  planctónicas  de  ctenóforos  bentónicos  se  depositan  en  el  fondo  antes  de  adquirir  su  forma  adulta  final  (Mills  2010).  
La  posición  filogenética  de  los  ctenóforos  es  muy  discutida.  Su  forma  esférica  y  su  mesoglea  gelatinosa,  más  su  forma  externa  similar  a  las  medusas,  son  caracteres  que  los  aproximan  a  los   Cnidarios.   Sin   embargo   existen   diferencias   fundamentales   con   ellos.   Entre   otras  diferencias,   las   células   ciliadas   de   los   ctenóforos   siempre   llevan   numerosos   cilios,   en  contraste   con   la   condición  monociliada   de   los   cnidarios;   los   ctenóforos   presentan   además  verdaderas   células  musculares   en   vez   de   las   células  mioepiteliales   de   los   cnidarios.   Si   los  ctenóforos   son   animales   bilaterales,   su   posición   filogenética   no   esta   clara   (Ruppert   and  Barnes  1996).  
  
Resumen  sistemático  del  filo  de  los  Ctenóforos  
§ Clase  Tentaculata  .Ctenóforos  con  tentáculos     • Orden   Cydippida.   Cuerpo   redondeado   u   oval;   tentáculos   ramificados   y  retraibles  en  el  interior  de  bolsas  tentaculares.  Mertensia,  Pleurobrachia.  • Orden   Lobata.   Cuerpo   ligeramente   comprimido,   con   dos   grandes   lóbulos  orales   a   cada   lado   del   plano   tentacular.   Tentáculos   pequeños   sin   bolsas  tentaculares.  Mnemiopsis,  Bolinopsis,  Leucothea.  • Orden  Cestida.   Cuerpo   en   forma  de   cinta   y  muy   comprimido   a   lo   largo   del  plano   tentacular.   Los  dos   tentáculos  principales   y  dos  de   las   cuatro  paletas  natatorias  muy  reducidos.  Cestum,  Velamen.  
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• Orden  Platycetnida.   Cuerpo  muy   aplanado   con   resultado   de   una   reducción  del   eje   oral-­‐aboral.   Adaptados   para   reptar.   Paletas   natatorias   reducidas   o  ausentes  en  los  adultos.  Cctenoplna,  Coleoplana.    
§ Clase  Nuda.  Ctenóforos  sin  tenáculos.       • Orden  Beroidea.  Cuerpo  cónico  o  cilíndrico,  algo  comprimido  según  el  plano  tentacular.  Boca  muscularizada.  Beroe.    
Presencia  de  Ctenóforos  en  otros  ecosistemas  
Los   Ctenóforos   han   sido   reportados   en   todos   los   océanos   del   mundo.   Su   presencia   en  estuarios   y   aguas   costeras   en   ciertas   épocas   del   año   pueden   formar   enjambres   de   gran  abundancia  (Baker  and  Reeve  1974;  Purcell  et  al.  2001).  Son  reconocidos  por  ser  carnívoros  planctónicos,  alimentándose  de  altas  tasas  de  zooplancton  e  ictioplancton,   lo  que  puede  ser  perjudicial  para  las  poblaciones  de  peces  (Purcell  et  al.  2001),  pero  durante  bastante  tiempo  han   sido   tratados   como  miembros   inusuales,   y   quizás   sin   importancia,   de   los   ecosistemas  marinos  por  la  mayoría  de  los  científicos  y  oceanógrafos  marinos  (Mills  2010).    
La   invasión   por   especies   gelatinosas   de   los   hábitats   marinos   es   una   gran   preocupación  ecológica  en  todo  el  mundo  debido  a  las  consecuencias  perjudiciales  para  la  estructura  de  los  ecosistemas.  A  causa  de  sus  rápidos  crecimientos  poblacionales  y  de  su  enorme  voracidad,  teniendo   altas   tasas   de   alimentación,   crecimiento   y   reproducción   (Purcell   et   al.   2001),  reducen  drásticamente   las  poblaciones  de  crustáceos  copépodos,  que  a   su  vez   representan  para  muchas   larvas  de  peces  una   importante   fuente  de  alimentación  (Bellman  et  al.  1994),  resultando   a   menudo   en   el   colapso   o   incluso   la   extinción   de   las   poblaciones   autóctonas  (Salihoglu  et  al.  2011).  1.2.2 Biología  y  ecología  de  Mnemiopsis  leidyi      
BIOLOGÍA  
Mnemiopsis   leidyi,   es   un   organismo   gelatinoso   que   corresponde   al   grupo   ecológico   del  macrozooplancton  (Figura  6).  Taxonómicamente  se  trata  de  un  Ctenóforo,  perteneciente  a  la  
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clase  de   los  Tentaculata,   del   orden  Lobata,   de   la   familia  de   los  Bolinopsidae   (o  Mnemiidae  según  Shiganova  2010)  y  del  género  Mnemiopsis  (ETI  BioInformatics  2008;  Shiganova  2010;  Mills  2014).  
  
  
  
  
  
  
  
Figura  6.  Mnemiopsis  leidyi.  Fuente:  www.eol.org  Las  identidades  de  las  especies  dentro  del  género  Mnemiopsis  son  inciertas.  Comúnmente  se  han  utilizado  dos  nombres  de  las  especies:  M.  leidyi  descrito  por  A.  Agassiz  (1865),  que  se  ha  utilizado  para  las  áreas  por  encima  de  Cabo  Hatteras  en  los  EE.UU.,  y  M.  mccradyi  descrita  por  Mayer  (1900)  y  que  ha  sido  utilizada  por  debajo  de  Cabo  Hatteras.  Asimismo  ambas  especies  han  sido  registradas  en  América  del  Sur.  Distintos  científicos  consideraron   la  alta  densidad  corporal   y   las   verrugas   en   la   superficie   del   cuerpo   rasgos   específicos   de  M.  mccradyi,   sin  embargo,  estas  características  fueron  anteriormente  observadas  en  M.  leidyi.  Investigaciones  recientes  revelan  que  se  trata  de  especímenes  indistinguibles  del  Norte  y  Sur  de  América.  Los  resultados   experimentales   sobre   la   respiración,   excreción,   la   producción   de   huevos,   la  alimentación  y  el  crecimiento  de  Mnemiopsis  desde  el  norte  y  el  sur  de   los  Estados  Unidos  son   indistinguibles   (Purcell   et   al.   2001).  Por   ello,   de   aquí   en  adelante  nos   referiremos  a   la  especie   como   Mnemiopsis   leidyi   independientemente   de   que   en   la   bibliografía   utilizada  hablen  de  M.  Mccradyi.    
El  cuerpo  es  de  forma  ovoide.  Esta  comprimido  lateralmente  y  expandido  en  el  plano  sagital  por   sus   dos   grandes   lóbulos   orales   redondeados   dispuestos   a   ambos   los   lados   de   la   boca.  Posee  sus  ocho  hileras  de  peines  ciliados,  características  del  filo,  por  el  extremo  aboral  de  las  
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cuales   surgen   cuatro  pequeños   lóbulos   auriculares  o   aurículas,   situados   encima  de   la  boca  por   debajo   de   los   dos   grandes   lóbulos   principales.   En   el   interior   de   los   lóbulos   orales  rodeando   la   boca   se   encuentran   unas   estructuras   la   superficie   exterior   de   las   cuales   se  encuentra   recubierta   de   pequeños   tentáculos   (Shiganova   and   Panov   2006;   ETI  BioInformatics  2008;  Shiganova  2010).  La  morfología  se  puede  ver  en  detalle  en  la  Figura  7.    
  
  
  
  
  
  
  
Figura  7.  Detalle  de  la  morfología  de  Mnemiopsis.  Fuente:  Ruppert  and  Barnes  (2004).  Las  estructuras  principales  para  la  caza  de  presas  de  Mnemiopsis,  en  el  estado  adulto  lobado,  son  los  lóbulos  orales  y  los  tentáculos  secundarios.  Las  superficies  convexas  internas  del  par  de  lóbulos  en  forma  de  aletas  están  altamente  musculadas,  con  numerosas  fibras  musculares  formando  una  matriz  rectangular,  tal  como  se  muestra  en  las  Figura  7  y  8.  Durante  la  captura  de   las   presas   la   contracción   de   estos   músculos   provoca   que   los   lóbulos   se   cierren  estrechamente.   Los   lóbulos,   también   ciliados,   producen   una   cantidad   abundante   de   una  especie  de  mucosidad  viscosa  y  adhesiva.  En  la  postura  de  búsqueda  de  alimento  los  lóbulos  están  expandidos  por  los  músculos,  formando  una  cavidad  pre-­‐oral  cilíndrica  antes  de  la  boca  (Larson  1988).    
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Figura  8.  Cavidad  oral  donde  se  pueden  observar  las  cuatro  aurículas  ciliadas,  las  superficies  tentaculadas  y  la  matriz  rectangular  de  fibras  musculares  en  los  lóbulos.  Fuente:  www.pnas.org  Entre  los  lóbulos  orales  y  en  cada  uno  de  los  lados  de  la  boca  están  los  dos  pares  de  aurículas  triangulares.  Las  bandas  ciliadas  de  los  laterales  de  las  aurículas,  producen  una  corriente  de  agua   creando   un  movimiento   en   la  masa   de   agua   que   contiene   las   presa,   conduciéndola   a  través  de   la  cámara  preoral.  Las  bandas  ciliadas  exteriores  continúan  a   lo   largo  del  cuerpo,  opuestas  a  los  tentáculos  hasta  el  nivel  posterior  de  la  faringe.  Estos  producen  un  remolino  (vórtice)   creando  un  movimiento  espiral  de   las  partículas  en  dirección  al  polo  aboral.  Este  movimiento  giratorio  hace  extraer  los  tentáculos  aumentando  las  probabilidades  de  que  las  presas  impacten  en  ellos  (Larson  1988).    
La   locomoción   es   controlada   por   su   sistema   nervioso   y   por   su   estatolito   apical.   Se  mueve  debido   al   latido   de   los   cilios   que   cubren   la   superficie   de   sus   hileras   de   peines   ciliados.   El  animal   nada   con   su   boca   por   delante   principalmente   hacia   arriba   o   a   veces   hacia   abajo  (Shiganova  2010).  
Mnemiopsis   leidyi   es   un   organismo   carnívoro   que   se   alimenta   de   una   gran   variedad   de  zooplancton  e  ingiere  cualquier  organismo  que  sea  capaz  de  capturar  con  sus  lóbulos  orales.  A  concentraciones  de  alimento  elevadas,   se  alimentan  en  exceso,  acumulando  rápidamente  una  bola  de  mucosa  alimenticia  que,  o  bien  no  ingieren,  o  si  la  ingieren  regurgitan  completa  o  parcialmente   por   vía   oral.   Así,   incluso   cuando   su   cavidad   digestiva   está   llena,   continúan  capturando   presas,   regurgitando   el   exceso   de   plancton   sin   digerir   envuelto   en   un   bolo   de  moco  (Baker  and  Reeve  1974;  Shiganova  2010).  Este  comportamiento  se  traduce  en  una  alta  mortalidad  de  zooplancton  sin  utilización  por  parte  del  ctenóforo  (Baker  and  Reeve  1974),  
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resultando   en   un   aumento   de   la   sedimentación   del   fitoplancton   y   pudiendo   generar   un  sedimento  anóxico  (Javidpour  2008).  
Esta   estrategia   alimentaria   le   permite   consumir   una   gran   variedad   de   zooplancton   como;  tintínidos   ciliados,   rotíferos,   náuplios   de   moluscos,   crustáceos   y   sobretodo   copépodos   a  demás   de   isópodos,   anfípodos,   cladóceros,   cumáceos,   y   huevas   de   pescado   entre   muchos  (Sullivan  2014).  El  espectro  alimentario  de  Mnemiopsis  varía  dependiendo  de  la  temporada,  el   lugar   y   la   hora   del   día.   Las   poblaciones   que   habitan   aguas   costeras   tienen   espectros  alimenticios  más  variables  en  comparación  con  las  de  mar  abierto  (Shiganova,  2010).    
Los   adultos   en   busca   de   alimento,   nadan   con   la   boca   hacia   adelante   con   sus   lóbulos  extendidos   abiertos   como   alas,   sobre   la   superficie   de   los   cuales   impactan   las   presas  potenciales.  La  presa  parece  quedar  enredada  en  una  lamina  de  moco  de  la  superficie  interior  de  los  lóbulos,  que  contienen  coloblastos.  Las  corrientes  inducidas  por  los  cilios  auriculares  mueven  la  presa  hacia  los  pequeños  tentáculos  y  a  lo  largo  de  las  ranuras  de  la  faringe  en  la  boca.  Los  copépodos  recién  ingeridos  se  pueden  ver  todavía  activos  a  medida  que  ascienden  por   la   faringe   en   la   zona   del   estómago.   La   digestión   puede   tardar   entre   una   y   tres   horas,  dependiendo  del  tamaño  de  las  presa.  (Shiganova,  2010).  
Las   larvas   de   Mnemiopsis   exhiben   diferentes   patrones   de   comportamiento   en   la  alimentación,   dependiendo   del   nivel   de   inanición.   Las   larvas   hambrientas   extienden  plenamente  sus  tentáculos  realizando  cambios  de  posición.  Cuando  no  se  produce  contacto  con  las  presas  contraen  y  vuelven  a  expandir  sus  tentáculos  frecuentemente.  Si  se  encuentran  sin  comida,  estos  períodos  de  búsqueda  son  seguidos  por  periodos  de  inactividad.  Cuando  la  comida   vuelve   a   ser   abundante   reducen   la   longitud   del   tentáculo   haciendo   contactos  frecuentes  con  el  alimento  directo,  ya  que  nadan  activamente  hasta  que  sus  intestinos  están  llenos.  En  este  punto,  siguen  una  natación  activa  y  dejan  de  alimentarse.    
El  número  de  presas  ingeridas  varía  en  función  de  la  longitud  de  los  animales.  Un  adulto  de  gran   tamaño   puede   contener   hasta   100   individuos   en   un  momento   dado.   Por   lo   tanto   las  larvas  y  adultos  varían  sus  hábitos  alimenticios  dependiendo  del  grado  de  inanición  y  de  la  concentración   de   alimento.   La   recogida   de   alimentos   en   ellos   es   discontinua,   ya   que   sus  tentáculos   deben   ser   retirados   de   la   captura   para   permitir   la   ingestión.   A   medida   que  aumenta  la  concentración  de  alimento,  la  proporción  de  tiempo  de  no  captura  también  podría  aumentar  en  densidades  de  alimentos  muy  altas.  Mnemiopsis  se  alimenta  principalmente  de  
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forma   pasiva   ingiriendo   presas   accidentalmente   recolectadas   por   el   contacto   con   los  filamentos  tentaculares  y  cilios.  Además,  pueden  alimentarse  activamente,  cuando  se  mueven  arriba  y  abajo  verticalmente  son  su  lóbulos  orales  bien  extendidos  (Shiganova  2010).     
Mnemiopsis   leidyi  es  una  especie  hermafrodita  simultanea  con  desarrollo  directo,  capaz  de  auto   fertilizarse,   y   por   lo   tanto   un   solo   adulto   pude   producir   descendencia   viable.   Posee  gónadas  que  contienen  tanto  el  ovario  como  los  racimos  espermatóforos.  Las  gónadas  están  situadas  a  lo  largo  de  ocho  canales  meridionales  de  su  sistema  gastrovascular  y  las  filas  de  los  espermatóforos   se  extienden  a   lo   largo  de  estos.  El  número   total  de  huevos  que   forman  al  mismo  tiempo  depende  de  la  disponibilidad  de  alimentos  y  de  la  temperatura  (Purcell  et  al.  2001;   Shiganova   2010).   Pueden   producir   descendencia   mucho   antes   de   que   lleguen   a   su  límite  de  tamaño  superior.  Igual  que  muchos  otros  ctenóforos,  Mnemiopsis  muestra  también  el  fenómeno  conocido  como  disogonia,  donde  la  madurez  sexual  de  las  larvas  viene  seguida  de  regresión  de  las  gónadas  y  la  posterior  reaparición  en  los  adultos  (Martinedale  1987).  El  número  total  de  huevos  que  forman  al  mismo  tiempo  depende  del  tamaño  del  ctenóforo,  la  disponibilidad   de   alimentos   y   la   temperatura   (Purcell   et   al.   2001;   Shiganova   2010).   La  eclosión   se   produce   en   20-­‐24   h   dando   lugar   a   larvas   cidípeda   que   se   alimentan   con   dos  tentáculos,  y  desarrollan  los  lóbulos  al  alcanzar  los  10  mm  de  longitud  aproximadamente.  La  combinación   de   altas   tasas   de   alimentación,   crecimiento   y   reproducción,   permite   a   las  poblaciones  de  Mnemiopsis  aumentar  rápidamente  en  condiciones  favorables  (Purcell  et  al.  2001).  
En  el  ciclo  de  vida  de  Mnemiopsis   se   identifican   tres  etapas  distintas  de  desarrollo.  Tras   la  eclosión,  en  la  etapa  tentaculada  las  larvas  exhiben  una  morfología  clásica  cidípeda  con  una  longitud  de  0.3  a  0.4  mm.  Luego  las  larvas  entran  en  una  etapa  de  transición  en  la  que  poseen  dos  tentáculos  y  pequeños  lóbulos  orales,  con  una  longitud  de  alrededor  de  5  mm.  Por  último,  durante  la  etapa  lobulada,   los   lóbulos  reabsorben  los  tentáculos.  Aproximadamente  15  días  después   de   la   eclosión   cuando   alcanzan   longitudes   de   alrededor   de   30   mm,   los   jóvenes  ctenóforos  comienzan  a  propagarse.  El  desarrollo  embrionario  dura  aproximadamente  1  día  a  23  °C  (  Salihoglu  et  al.  2011).  Las  etapas  del  desarrollo  embrionario  se  muestran  el  la  Figura  9.    
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Figura  9.  Estados  de  vida  tempranos  de  Mnemiopsis.  (A)  Huevo  recién  puesto,  (B)  embrión  con  tentáculos,  de  30  horas  aproximadamente,  todavía  dentro  en  envoltorio  del  huevo,  (C)  larva  recién  eclosionada  en  estado  cidípeda,  (D)  embrión  de  unas  32  horas  de  edad  con  filamentos  musculares.  Fuente:  Kideys  and  Shiganova  (2001).  En  cuanto  a  los  hábitats  exóticos,  la  morfología  de  este  ctenóforo  en  el  Mar  Negro  parece  ser  bastante   variable:   algunos   ejemplares   de   este   ctenóforo   recogidos   en   el  Mar  Negro   tienen  pequeñas   papilas   en   su   superficie   corporal   y   pueden   ser   más   o   menos   transparentes,  dependiendo   principalmente   del   tamaño   de   ctenóforo   ya   que   con   el   aumento   del   tamaño  corporal  disminuye   la   transparencia.  En  el  Mar  Negro   los   individuos  más  grandes  alcanzan  hasta  150-­‐180  mm.  En  contraste,  no  se  han  encontrado  papilas  en  la  superficie  corporal  de  los   ejemplares  Mnemiopsis  del  Mar   Caspio,   los   cuales   son  más   transparentes   debido   a   su  menor  tamaño.  Además  tienen  algunas  diferencias  en  la  morfología,  probablemente  debido  a  el   efecto  de   las   condiciones  desfavorables  del  norte  del  Mar  Caspio.  Algunos   individuos  de  otras   áreas   del   Caspio   tenían   la  misma   estructura   (Shiganova  2010).   Los   individuos  de  M.  leidyi  del  Mar  Báltico  son  más  similares  a  los  especímenes  capturados  en  el  Mar  de  Azov  y  el  Mar  Caspio,  en  comparación  con  los  individuos  del  Mar  Negro  (Javidpour  2008).   
  
Estudios  realizados  sobre  la  ecología  de  Mnemiopsis  
Los  hábitats  nativos  del  género  Mnemiopsis  son  aguas  costeras  y  estuarios   los  templadas  y  subtropicales  costeras  situándose  en  las  capas  superficiales,  por  encima  termoclina,  a  lo  largo  de   la   costa   oriental   de   Norteamérica   y   Sudamérica,   desde  Massachusetts,   EE.UU.,   hasta   la  Patagonia   Argentina,   incluyendo   el   Mar   Caribe.   Se   trata   de   una   especie   con   una   amplia  
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capacidad   de   adaptación   a   los   factores   abióticos,   es   eurihalina   y   euritérmica.   Tolera  salinidades  que  oscilan  entre  2  y  38  ‰,  y   temperaturas  que  van  des  de   los  0℃   en   lugares  nativos   del   norte   durante   el   invierno,   hasta   los   32℃   en   los   estuarios   del   sur   durante   el  verano.   En   cuanto   al   oxígeno,   Mnemiopsis   puede   vivir   en   condiciones   con   muy   bajo  contenido  de  oxígeno  de  hasta  0.2 − 0.3  𝑚𝑔  𝑙!!(Purcell  et  al.  2001;  Shiganova  2010).  
No  se  han  registrado  migraciones  verticales  notables,  aunque  es  más  abundante  cerca  de  la  superficie  por  la  noche  donde  se  alimentan  y  se  reproducen.  En  las  zonas  costeras  se  puede  encontrar  en  toda  la  columna,  a  pesar  de  que  habitan  principalmente  en  la  capa  superficial  por  encima  termoclina  en  el  mar  abierto  (Shiganova  2010).   
Se   cree  que   tres   factores   actúan  en   jerarquía  determinando   la   abundancia  de  Mnemiopsis,  con   la   temperatura   siendo   el   primero,   la   disponibilidad   de   alimentos   el   segundo   y   la  mortalidad  (depredación)  el  tercero  más  importante  (Purcell  et  al.  2001).  
Los  crecimientos  óptimos  de  población  y  de  biomasa  ocurren  a  temperaturas  superiores  a  los  20  °C  en  sus  hábitats  nativos  (Salihoglu  et  al.  2011).  La  reproducción  tiene  lugar  a  partir  de  la  primavera  hasta  el  otoño,  a  temperaturas  iguales  o  superiores  a  los  12  °C,  pero  los  picos  de  reproducción  se  producen  a  temperaturas  entre  24  a  28  °C  (Purcell  et  al.  2001)  
Mnemiopsis   se   convirtió   abundante   en   la   bahía   de   Narrangansett,   al   suroeste   de   Rhode  Island,   Estados   Unidos,   por   primera   en   el   mes   de   julio   durante   tres   años   de   estudios   y  persistió   en   números   sustanciales   hasta  mediados   de   octubre.   La   población   se   caracteriza  cada   año   por   un   incremento   en   verano   y   un   descenso   extremadamente   rápido   en   otoño.  Durante  el  verano  se   registraron  a  menudo  más  de  10   individuos  m-­‐3,  mientras  que  en   los  muestreos  de  inverno  se  encontró  una  población  remanente  de  sólo  1  o  2  individuos  10-­‐4  m-­‐3  (Kremer  and  Nixon  1976).  Cuando  se  producen   los  blooms,   los   ctenóforos  pueden   llegar  a  consumir  hasta   el   20  %  del   standing   stock  diario  de   zooplancton,   de  modo  que   juegan  un  papel  crucial  en  el  control  en  el  ecosistema  del  plancton  de  la  bahía  (Chang  2007).  
Fue   difícil   interpretar   los   datos   de   tamaño   a   finales   del   verano   y   el   otoño,   cuando   los  resultados   de   los   estudios   de   alimentación   y   fecundidad   indican   que   los   animales   pueden  estar  muriendo  de  hambre  y  se  han  reducido  en  longitud.  Aún  así  los  datos  indicaron  que  los  animales  que  invernan  miden  casi  todos  más  de  4  cm  de  longitud  (sin  lóbulos),  con  el  animal  más   grande   recogido   durante   el   estudio   de   unos   7   cm.   Los   animales  más   grandes   fueron  
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generalmente  más  abundantes  en  la  primera  parte  de  la  temporada,  pero  los  organismos  de  más  de  4  cm  rara  vez  representaron  más  del  20  %  de  la  población.  En  un  estudio  se  observo  un  mayor  dominio  de  las  los  individuos  más  pequeños  e  informó  que  entre  el  76  y  95  %  de  la  población  de  octubre  a  mayo  se  compone  de  animales  de  menos  de  1  cm  de   largo.  Aunque  Mnemiopsis  alcanza  longitudes  de  9  cm,  animales  mayores  de  4  cm  rara  vez  representaron  más   del   10%  de   la   densidad   total   de   los   ctenóforos.   Parte   de   la   aparente   diferencia   entre  estos   estudios   es   probablemente   debido   a   la   deferencia   en   los   métodos   de   muestreo.   El  tamaño   de   malla   más   grande   de   la   red   utilizada   en   el   presente   estudio   no   incluyó   los  organismos  más  pequeños,  que  son  con  frecuencia  bastante  abundantes  (Kremer  and  Nixon  1976).  
  
Efectos   de   la   temperatura   y   la   salinidad   sobre   las   tasas   de   crecimiento  reproducción  y  metabolismo  en  general.   
Las  tasas  de  crecimiento  individuales  de  Mnemiopsis  están  relacionados  con  las  densidades  de  presas.  Los  animales  jóvenes  (alrededor  de  1  mg  WW)  mueren  después  de  tres  semanas  sin  alimento,  perdiendo  el  90  %  de  su  masa  corporal.  Los  ctenóforos  de  menos  de  7  días  de  edad  pueden  duplicar  su  peso  todos  los  días  si  la  comida  es  abundante.  Las  tasas  específicas  de  crecimiento  de  ctenóforos  pequeños  de  6  mm  de  tamaño  inicial,  aumentaron  rápidamente  durante   4   días   alcanzando   entre   13   y   17   mm   en   densidades   de   presas   de   20-­‐200   l-­‐1.   En  ctenóforos  más  grandes,  17  mm  de  tamaño  inicial,  fueron  menores  en  general,  con  tamaños  finales  de  entre  52  y  84  mm  en  un  experimento  de  16  días  y  concentraciones  de  20  a  200  presa  l-­‐1  .  Las  eficiencias  de  crecimiento  bruto  estuvieron  generalmente  en  el  intervalo  del  30-­‐50  %  entre  20  y  200  individuos  l-­‐1,  con  eficiencias  inferiores  a  200  presas  l-­‐1  debido  al  tamaño  más  grande  y  la  menor  eficiencia  de  asimilación  (Purcell  et  al.  2001).  
En  experimentos  con  larvas  recién  nacidas  de  Mnemiopsis  con  rangos  de  longitud  entre  los  0.3   y   0.4   mm,   estas   fueron   capaces   de   aumentar   su   peso   siete   veces   durante   la   primera  semana.  Estas  alcanzaron  hasta  30  mm  de  longitud  en  unos  10  días  a  26  °C  y  para  entonces  se  habían   convertido   completamente   en   individuos   lobulados.   El   crecimiento   se   desaceleró  durante  los  10  día  siguientes,  hasta  40  mm  y  de  nuevo  entre  los  20  y  40  días  hasta  alcanzar  longitudes   de   68   mm.   Aún   así,   las   tasa   de   crecimiento   individual   de   las   larvas   son   muy  variables  y  su  mortalidad  es  alta.  La  larva  de  más  rápido  crecimiento  aumentó  su  peso  en  2.3  
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veces   cada   día.   Esta   pudo   ser   la   tasa   de   crecimiento   más   alta   registrado   para   cualquier  metazoo  (Shiganova  2010).   
En  otros  experimentos  realizados  por  Baker  and  Reeve  (1974),  los  huevos,  se  encontraron  en  un  rango  de  0.12  a  0.22  mm  de  diámetro,  encerrados  en  una  cápsula  membranosa  de  0.38  a  0.52  mm  de  diámetro.  El  desarrollo  del  huevo   fue   rápido.  Pasadas  entre  12  y  20  horas,   ya  fuera  a  21  °C,  26  °C  o  31  °C,  las  larvas  eclosionaron  de  las  cápsulas.  Estas,  que  se  asemejan  al  orden  Cydippida,  midieron  entre  0.28  y  0.32  mm  de  diámetro.  Alcanzados  los  15  mm  o  más  de   longitud,   los   lóbulos   orales   se   hicieron   cargo  de   la   función  de   alimentación,   cuando   los  tentáculos  se  perdieron.  Por  lo  general,  a  partir  de  12h  de  incubación  en  el  laboratorio,  estos  animales   hermafroditas   producen   huevos,   que   son   visibles   en   los   acuarios   como   una   fina  bruma  de  partículas  pequeñas  (Baker  and  Reeve  1974).  
La  producción  de  huevos  en  Mnemiopsis  varía  con  el  tamaño,  la  disponibilidad  de  alimentos  y  la   temperatura   (Purcell   et   al.   2001;   Shiganova   2010).   En   aguas   de   Estados   Unidos,   la  producción   de   huevos   apreciable   comienza   generalmente   a   aproximadamente   30   mm   de  longitud   (1,2   g   WW,   1   mg   C),   y   la   fecundidad   aumenta   linealmente   con   el   tamaño   del  ctenóforo,  pero  es  variable  in  situ.  La  producción  de  huevos  máxima  observada  en  muestras  recogidas  en  el   campo   fue  de  14000  huevos  día-­‐1   (27  g  WW).  En  el   laboratorio,   ctenóforos  bien  alimentados  (80  mm  y  25  g  WW)  producen  de  1000  a  3000  huevos  día-­‐1.  Se  calcula  que  cada  huevo  contiene  alrededor  de  0.1  µμg  C.  La  producción  de  huevos  aumenta  con  la  densidad  de  presas,   pero   representa  una  pequeña   fracción   (<0.03  %  día-­‐1)   del   carbono   corporal.   El  desove   cesa   después   de   sólo   2-­‐4   días   sin   comida,   reanudándose   en   un   plazo   de   tiempo  similar.   Por   lo   tanto,   la   producción   de   huevos   es   muy   sensible   a   las   condiciones   de  alimentación.  La  producción  de  huevos  se  produjo  en  todas  las  temperaturas  entre  11.8  y  29  °C   y   salinidades   entre  5.6   y  29.8  ‰   en   las  muestras  de  mediados  de   abril   a   principios  de  mayo  y  mediados  de  junio  a  mediados  de  agosto,  durante  los  años  1997  y  1998  en  la  bahía  de  Chesapeake  (Purcell  et  al.  2001).  
En   el   Mar   Negro  Mnemiopsis   comienza   la   reproducción   sexual   alcanzados   los   10   mm   de  longitud  (oral-­‐aboral)  con  alimentación  óptima  (Purcell  et  al.  2001),  aunque  según  Shiganova  (2010)  el  tamaño  de  la  madurez  reproductiva  suele  estar  alrededor  de  los  30  mm.  Durante  los   siguientes   10   días,   pueden   llegar   a   producir   hasta   12000   huevos,   sin   embargo,   la  fecundidad  depende  de  la  densidad  de  presas  y  las  condiciones  ambientales,  al  igual  que  en  
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sus  hábitats  nativos.  Las  observaciones  de  campo  y  experimentos  mostraron  que  el  desove  empieza  no  ocurre  hasta  llegada  la  primavera  cuando  la  temperatura  alcanza  entre  8  y  16  °C,  y  se  produce  intensivamente  a  finales  de  verano-­‐otoño,  alcanzados  los  23  °C.  El  tamaño  del  huevo  varía  entre  0.25  y  0.3  mm  (Purcell   et   al.  2001).  En  cambio,   según   Javidpour   (2008)  comienza  a  reproducirse  a  temperaturas  por  encima  de  21  °C,  alcanzado  el  pico  a  23  °C  con  salinidades  entre  el  14  y  22  ‰  y  continúa  hasta  que  la  temperatura  del  agua  cae  por  debajo  de   14   °C   en   otoño.   El   tamaño   máximo   de   los   especímenes   registrados   en   el   Mar   Negro  alcanzan  unos  10-­‐12  cm  con  máximas  de  18  cm  (Shiganova  2010).  
Estudios   experimentales   han   indicado   que  Mnemiopsis   comienza   a   producir   huevos   en   el  Mar   Caspio   cuando   alcanza   la   longitud   de   15-­‐   16   mm,   aunque   los   huevos   se   obtuvieron  incluso  de  especímenes  de  12  mm  de  longitud.  El  tamaño  de  la  madurez  reproductiva  suele  encontrase  entre  15  y  16  mm.  El   tamaño  máximo  de   los  especímenes  de  Mnemiopsis  en  el  Mar   Caspio,   suele   ser  menor   que   los   tamaños   registrados   en   el  Mar  Negro,   donde   alcanza  unos   6.4   cm.   Pero   el   tamaño   más   abundante   al   que  Mnemiopsis   se   reproduce   en   el   Mar  Caspio  fue  de  20  a  30  mm.  La  reproducción  se  inicia  en  el  Caspio  Sur  en  junio,  cuando  alcanza  la   temperatura  21   °C.   En   julio   se   reproduce   también   en   todo   el  Medio  Caspio,   y   en   agosto  penetra  en  el  Caspio  Norte,  reproduciéndose  allí  también.  El  pico  de  reproducción  ocurre  en  agosto  y  continúa  hasta  octubre,  con  un  patrón  similar  al  del  Mar  Negro.  La  fecundidad  media  de  Mnemiopsis  en  el  Mar  Caspio  es  1174  huevos  día-­‐1,  con  una  máxima  de  2824  huevos  día-­‐1  para  los  especímenes  de  30  a  39  mm  de  longitud  (Shiganova  2010).   
En   el   Mar   Del   Norte   y   el   Báltico,   las   bajas   temperaturas   del   agua   en   invierno   y   las  temperaturas   relativamente   bajas   en   verano,   pueden   afectar   negativamente   a   la  reproducción.   Durante   muestreos   semanales   realizados   en   el   Mar   Báltico   M.   leidyi   se  encontró   en   grandes   cantidades   por   primera   vez   a   mediados   de   octubre   del   2006   en  densidades   alrededor   de   los   29   individuos   m-­‐3.   Su   abundancia   creció   gradualmente   hasta  aproximadamente  92   individuos  m-­‐3   en   los  muestreos   tomadas   a   finales  de  noviembre  del  mismo  año.  Estas  altas  densidades  son  comparables  a  las  densidades  de  Mnemiopsis  durante  los  primeros  estallidos  en  el  Mar  Negro.  Durante  las  primeras  observaciones  más  del  80  %  de  los  individuos  fueron  iguales  o  menores  a  5  mm  de  longitud,  aunque  la  longitud  máxima  fue  de  5  cm.  En  julio  de  2006  la  temperatura  del  agua  superficial  en  el  Kiel  Bight,  alcanzó  los  22.6  °C,  1.7  °C  más  elevada  que  en  el  mismo  periodo  del  año  anterior,  y  la  salinidad  varió  desde  13.1   hasta   22.2  ‰,   la   cual   es   comparable   con   la   del  Mar  Negro.   Estas   condiciones   fueron  
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óptimas  para  su  reproducción.  Aún  así,  no  se  sabe  si  la  población  de  Mnemiopsis  es  capaz  de  sobrevivir  al  invierno  del  mar  Báltico,  ya  que  registros  de  la  temperatura  de  Kiel  Bight,  costa  suroeste  del  Mar  Báltico,  muestran  que  esta  es  muy  baja  en  invierno,  de  0.4  a  2  °C  en  marzo  de  2005  y  1.7  a  2  °C  en  febrero  y  marzo  de  2006  (Javidpour  2008).  
Debido   a   las   diferentes   condiciones   entre   los   mismos   hábitats   nativos,   entre   estos   y   los  exóticos,  y  vistos  los  distintos  efectos  de  estas  condiciones  en  la  ecología  de  Mnemiopsis,   la  temperatura  mínima   del   invierno   ha   sido   sugerida   como   un   factor   crítico   que   afecta   a   las  dinámicas  de  población  y   la  distribución  geográfica  de  M.  leidyi  (Chang  2007).  Mnemiopsis  sobrevive  a  temperaturas  de  invierno  inferiores  a  los  4  °C  en  su  área  de  distribución  natural  aunque  las  salinidades  son  más  elevadas  que  en  el  Mar  Negro,  Mar  de  Azov  y  el  Mar  Caspio,  donde   no   sobreviven   a   temperaturas   tan   frías   debido   a   las   bajas   salinidades   (Javidpour  2008).  
Chang   (2007)   realizo  un  estudio  para   investigar   el   efecto  de   las  bajas   temperaturas  en   las  estaciones   frías   con   M.   leidyi,   a   través   del   estudio   de   los   parámetros   ecofisiológicos,  incluyendo  la  alimentación,  reproducción  y  el  metabolismo,  a  temperaturas  de  entre  0  y  15  
°C.   Este   comparó   la   abundancia   estacional   en   distintos   estuarios   nativos   a   lo   largo   del  gradiente   longitudinal,   y   sugirió   que   su   alta   biomasa   esta   fuertemente   asociada   a   las  temperaturas   calientes   y   los   recursos   alimentarios   abundantes.   Por   lo   que   el   crecimiento  somático  y  la  producción  de  huevos  son  severamente  reducidos  a  bajas  temperaturas.  En  la  bahía  de  Narragansett,  la  temperatura  umbral  mínima  para  la  reproducción  de  M.  leidyi  fue  de  8  °C,  por  debajo  de  la  cual  los  ctenóforos  cesaron  la  producción  de  huevos.  
En   cuanto   a   las   tasas   de   respiración,   estas   decrecen   con   el   incremento   del   tamaño   de   los  ctenóforos,  pero  otros  no  encuentran  estos  efectos.  Si  el  efecto  escala  en  la  respiración  de  M.  leidyi  a  bajas  temperaturas  es  real,  los  ctenóforos  mas  largos  deberían  exhibir  mayor  aptitud  en  invierno  (Chang  2007).  
M.  leidyi  puede  encontrarse  en  sus  hábitats  nativos  en  rangos  de  salinidad  sobre  5-­‐16  ‰  en  la   bahía   de   Cheaspeake,   y   14-­‐45   ‰   en   la   bahía   Biscayne,   y   probablemente   puede  experimentar  cambios  de  salinidad  abruptos  en  los  estuarios.  Para  restaurar  o  conseguir  el  gradiente   electroquímico,   el   animal   tiene   que   responder   con   cambios   en   la   tasa   de  respiración  basados  en  su  capacidad  de  osmoregulación  (Chang  2007).  
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Cerca  de  la  temperatura  baja  extrema,  los  individuos  más  largos  con  bajas  tastas  metabólicas,  podrían   exhibir   mayor   aptitud   de   supervivencia   que   los   más   pequeños   los   cuales   tienen  mayores  tasas  metabólicas.  Las  ventajas  podrían  aumentar  por  dos  factores:  1)  las  bajas  tasas  de  respiración  indican  una  reducida  demanda  metabólica  en  el  mismo  periodo  de  tiempo;  2)  los  individuos  más  largos  con  más  tejido  corporal  soportan  periodos  más  largos  de  inanición.  En   inviernos   fríos,  M.   leidyi   deja   de   producir   huevos   parar   de   crecer   debido   a   la   reducida  actividad  alimentaria.  Así,  si  se  asumiendo  que  se  encuentran  bajo  las  mismas  condiciones  de  inanición   y   mortalidad   por   depredadores   de   todas   las   tallas   de  M.   leidyi   cerca   de   la   baja  temperatura  extrema,   los   ctenóforos  más   largos   tendrán  más  posibilidades  de   sobrevivir  a  los  inviernos  fríos  (Chang  2007).  
Se   sugiere  que   los   caracteres  hidrográficos  de   estas  bahías   con   tiempos  de   residencia  más  largos   (duración   de   tiempo   que   una   parcela   de   agua   reside   en   una   ubicación)   podrían  mantener  mas  individuos  de  Mnemiopsis  para  sobrevivir  a  lo  largo  de  los  meses  de  invierno  no  reproductivos,  aunque  las  temperaturas  más  frías  en  las  bahías  son  menos  favorables  para  los  ctenóforos  que  en  las  zonas  de  mar  abierto  (Chang  2007).  
En  las  zonas  de  mar  abierto  de  la  parte  superior  de  la  bahía  de  Nangarrasette,  se  observó  la  aparición  más  temprana  de  los  ctenóforos  adultos  a  finales  de  junio,  pero  no  hubo  larvas  de  ctenóforo  hasta  finales  de  julio  principios  de  agosto.  Así,  la  población  invernante  de  M.  leidyi  podría  tener  que  sobrevivir  con  una  menor  disponibilidad  de  alimentos  y  temperaturas  más  frías  en  las  bahías,  y  los  individuos  más  grandes  seguramente  tendrán  una  mayor  aptitud  de  supervivencia   como   resultado  de  una  menor   tasa  metabólica   y  mayor   energía   almacenada  (Chang  2007).  
Mnemiopsis   leidyi   puede   ajustarse   al   cambio   osmótico   del   medio   en   unas   pocas   horas,  aunque   el   estrés   de   el   potencial   osmótico   en   el  metabolismo   todavía   no   esta   claro.   Se   ha  encontrado   que   son  más   vulnerables   al   cambio   de   salinidad   a   bajas   temperaturas   (Chang  2007).  
También  se  encontraron  efectos  de   la  salinidad  sobre   las  tasas  de  respiración  con  mayores  tasas  de  consumo  de  oxígeno  a  bajas  salinidades,  al  igual  que  pasa  con  las  tasas  de  excreción  de  amonio,  lo  que  indica  un  efecto  negativo  de  la  salinidad  en  el  metabolismo  del  ctenóforo.  Sin   embargo,   el   potencial   de   la   salinidad   a   afectar   en   el   metabolismo   de  Mnemiopsis   se  sugirió   mediante   la   comparación   de   los   resultados   de   diferentes   estudios   y   este   tipo   de  
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comparación   puede   ser   sesgada   debido   a   los   variados   factores   experimentales   de   los  diferentes  estudios  (Chang  2007).  
Por   otro   lado   se   ha   demostrado   que   la   salinidad   tiene   un   fuerte   impacto   en   las   tasas   de  reproducción  y  parece  limitar  el  establecimiento  de  todo  un  año,  de  la  población  de  M.  leidyi  en  el  centro  del  mar  Báltico,  donde  son  características  las  bajas  salinidades,  que  actúan  como  un  cuello  de  botella  para  las  expansiones  de  población  en  esta  zona  recién  invadido  (  Jaspers  et  al.  2011).  Áreas  de  salinidad  superiores  tales  como  el  Kattegat,  el  estrecho  situado  entre  Jutlandia   y   la   costa   oeste   sueca,   y   en  menor  medida   al   sur   del   Báltico   occidental,   parecen  actuar  como  regiones  de  origen  de  la  población  M.  leidyi  en  el  Mar  Báltico  central,  donde  la  población,  debido  a  la  baja  salinidad,  no  se  puede  mantener  (Jaspers  et  al.  2011).  
Las   tasas   de   producción   de   huevos   escalan   con   el   tamaño   del   animal,   pero   disminuyen  significativamente   con   la  disminución  de   la   salinidad,   tanto  en   los   experimentos  de   campo  como   en   los   de   laboratorio.   Las   tasas   de   reproducción   fueron   2,8   veces  más   altas   a   altas  salinidades  (33  y  25  ‰)  que  a  salinidades   intermedias  (10  y  15  ‰)  y  21  veces  mayor  en  comparación   de   las   intermedias   con   la   salinidad  más   baja   probada   (6  ‰)   (Jaspers   et   al.  2011).  
   1.2.3 Fuentes   bibliográficas   utilizadas   para   el  desarrollo  y  la  parametrización  del  modelo  
Para  el  desarrollo  del  modelo  y  la  calibración  de  algunos  parámetros  (secciones  2  y  3  de  este  trabajo,   respectivamente)   se   han   utilizado   principalmente   tres   artículos   (Baker   and  Reeve  1974;   Kremer   and   Reeve   1989;   Salihoglu   et   al.   2011).   A   continuación   se   describen   los  aspectos  más  relevantes  de  cada  uno.  
El  modelo  que  rige   la  dinámica  de  un   individuo  está   formulado  a  partir  de  algunos  datos  y  ecuaciones  del  modelo  de  dinámica  de  población  de  M.   leidyi  publicado  por  Salihoglu  et  al.  (2011).   Se   trata  de  un  modelo   en   el   que   se  divide   la   población   en   cuatro   compartimentos  según  su  estado  fisiológico:  huevo,  juvenil,  transitorio  o  adulto.  Estas  cuatro  subpoblaciones  se   caracterizan   fundamentalmente   por   su   biomasa   en   mg   de   carbono   (mg   C).   Mediante  ecuaciones  diferenciales  se  modeliza  el  flujo  diario  de  biomasa  de  un  compartimento  al  otro.    
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Otro  de   los  estudios  utilizados  para   la   formulación  del  modelo  fue  el  de  Kremer  and  Reeve  (1989).  Estos  realizaron  un  experimento  con  especímenes  de  Mnemiopsis  durante  5  días  en  cuatro  regímenes  alimenticios  distintos,  para  tratar  de  comprender  la  ingestión,  la  eficiencia  de   asimilación   y   el   metabolismo,   mediante   la   formulación   y   validación   de   un   modelo   de  simulación  de  crecimiento  bajo  las  distintas  condiciones  de  disponibilidad  de  alimentos.    
Para  el  experimento  se  usaron  ctenóforos  lobulados  inmaduros  de  una  longitud  inicial  de  17  mm,  que  se  mantuvieron  a  21°C  en  tanques  de  55  litros  durante  los  5  días  y  ninguno  de  los  cuales   alcanzó   la   madurez   reproductiva   durante   el   experimento.   En   un   tratamiento  mantuvieron   sin   alimentar.   En   cada   uno   de   los   otros   tres   tratamientos   recibieron   pulsos  individuales  de  alimentos  por  3  o  12  h  día-­‐1,  o  se  alimentaron  continuamente,  restaurando  el  alimento  dos  veces  al  día.  Para  cada  sesión  de  alimentación  la  concentración  inicial  de  presas  era  siempre  200  copépodos  l-­‐1.  La  ingestión  se  calculó  para  cada  sesión  de  alimentación  como  la   diferencia   entre   la   concentración   de   presa   en   el   control   y   los   tanques   experimentales  (Kremer  and  Reeve  1989).  Los  resultados  se  muestran  en  la  Tabla  1.    
Tabla   1.  Mediciones  experimentales  de  Mnemiopsis  mantenida  en  diferentes  regímenes  alimentarios  durante  5  días  (adaptada  de  Kremer  and  Reeve,  (1989)).  
Regímenes  alimentarios  
Horas  alimentados  día-­‐1   0   3   12   24  
Longitud  (mm)   10.9   19.9   24.9   26.8  
Ingesta    
(nº  ítems  (suma  de  los  5  días))  
-­‐   423   1845   3068  
  
Los   experimentos  descritos   en   este   artículo  mostraron  que   la   eficiencia   de   asimilación   fue  sustancialmente   menor   cuando   los   ctenóforos   se   mantuvieron   en   densidades   altas   de  alimentos,  mientras  digerían  la  comida,  que  cuando  fueron  retirados  de  las  presas  durante  la  digestión  (Kremer  and  Reeve  1989).  
En  otros  experimentos  preliminares  realizados  por  Baker  and  Reeve  (1974),  ctenóforos  que  no  fueron  alimentados  durante  24  h  se  colocaron  individualmente  en  frascos  de  plástico  que  
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contenían   200   ml   de   suspensiones   de   algas   o   detritus   durante   un   período   de   2   h.   Los  ctenóforos  fueron  luego  examinados  bajo  microscopio  de  disección,  señalando  la  presencia  o  ausencia   de   detritus   y   algas   en   su   interior.   Cada   grupo   de   alimentación   consistió   en   26  especímenes,  en  un  rango  de  longitud  de  4.6  a  20.0  mm.  Al  final  del  intervalo  de  alimentación  se   observo   “comida”   presente   en   sus   cavidades   estomacales   del   42   al   63   %   en   las  suspensiones  de  algas  y  el  73  %  en  las  de  detritus.  Sin  embargo  el  “alimento”  no  parecía  estar  muy  concentrado,  lo  que  siguiere  que  podría  haber  sido  resultado  de  una  simple  ingesta  de  líquido.  No  obstante,  el  hecho  de  que  estos  ítems  estuvieran  en  sus  estómagos  no  descartaba  la   posibilidad   de   que   fueran   utilizados.   Se   realizaron   experimentos   posteriores   para  investigar  si  estas  suspensiones  podían  promover  el  crecimiento  de  los  ctenóforos.  
El   primer   experimento   se   realizó   con   ctenóforos   de   entre   2   y   2.4  mm   de   longitud   que   se  mantuvieron   durante   5   días   en   recipientes   de   1.6   ml   con   agua   de   mar   filtrada   y   cuatro  regímenes  alimenticios  distintos;  dos  con  dos  tipos  de  fitoplancton  distintos  (100  células  ml-­‐1),  un  tercero  con  zooplancton  natural  (fracciones  de  50  a  100  µm),  mayormente  nauplios  de  copépodos  y  un  cuarto  sin  alimento.  En  el  segundo  experimento,  individuos  de  entre  15.4  y  17.5  mm  de   longitud   se  mantuvieron  durante  7  días   en   tanques  de  40  ml  de  agua  de  mar  filtrada   con   3   regímenes   distintos;   uno   con   zooplancton   natural   (fracciones   de   200   a   300  
µm),  consistente  básicamente  en  copépodos  adultos,  un  segundo  con  detritus  particulado  y  un   tercero   sin   alimento.   Por   último,   un   tercer   experimento   similar   al   segundo   con   la  excepción  de  que  en  vez  de  una  suspensión  de  detritus  de  utilizó  una  mezcla  de  algas  (100  células  ml-­‐1).  Para  todos  los  experimentos  los  individuos  fueron  medidos  inicial  y  finalmente  (longitud   oral-­‐aboral).   En   todos   los   experimentos   los   ctenóforos   alimentados   con  zooplancton   natural   mostraron   un   crecimiento   mostrado   en   un   incremento   en   longitud,  mientras   tanto   los   ctenóforos   alimentados   en   algas   como   en   detritus   mostraron   un  decrecimiento   en   longitud   similar   al   registrado   para   los   que   se  mantuvieron   sin   alimento.  Todos  estos  resultados  se  muestran  en  la  Tabla  2  a  continuación:    
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Tabla  2.  Efecto  de  tipos  de  alimentos  distintos  en  el  mantenimiento  y  crecimiento  de  Mnemiopsis  (  de  Baker  and  Reeve  (1974)).  
Experimento   Tipo  de  comida   Longitud  promedio  (mm)   Variación  de  longitud  (%)  
Duración  del  experimento  (días)  
Número  de  individuos  
Inicial   final  
1   Fitoplancton  1   2,1   1,47   -­‐30   4   6  
Fitoplancton  1   2,3   1,84   -­‐20   4   6  
Fitoplancton  2   2,29   1,8   -­‐21   4   6  
Fitoplancton  3   2,28   1,69   -­‐26   4   6  
Zoop.  Natural   2,09   5,78   177   4   6  
Zoop.  Natural   2,41   5,59   132   4   6  
Sin  alimento   2,2   1,7   -­‐23   4   6  
Sin  alimento   2,15   1,62   -­‐25   4   6  
   2   Detritus  particulado   15,4   10,4   -­‐32   7   12  
Zoop.  Natural   17,5   32,9   88   7   12  
Sin  Alimento     16,2   10,1   -­‐38   7   12  
   3   Mezcla  de  algas   21,9   15,9   -­‐27   8   7  
Zoop.  Natural   19,4   37,8   95   8   7  
Sin  alimento   21,5   13   -­‐40   8   7  A  raíz  de  estos  datos  deducimos  que  M.  leidyi  tiene  una  tasa  de  mantenimiento  que  debemos  tener  en  cuenta  en  el  modelo.    
Baker   and   Reeve   (1974)   realizaron   también   un   experimento   de   fecundidad   en   el   que   se  utilizaron   60   ctenóforos   recolectados   en   campo   se   colocaron   individualmente   en   21  contenedores  de  agua  de  mar.  A  la  mañana  siguiente  el  número  de  larvas  y  /  o  los  huevos  se  estimó  contando  6  alícuotas  de  volumen  total,  y  se  midió  la  longitud  del  adulto.    
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Sólo   6   muestras   no   produjeron   descendencia,   y   los   números   producidos   por   el   resto  oscilaron  entre  169  a  9990  huevos.  Hubo  una  amplia  variación  en  la  producción  de  huevos  para  un  tamaño  dado  de  ctenóforo,  pero  la  producción  máxima  de  huevos  era  proporcional  al  aumento   de   tamaño.   Estas   observaciones   sugirieron   que   la   producción   de   huevos   puede  ocurrir  sobre  una  extensa  parte  de  la  vida  útil  de  Mnemiopsis,  como  se  indica  por  el  intervalo  de   tamaño   (38   a   85   mm   de   longitud)   de   los   individuos   que   producen   huevos,   y   es   muy  probablemente  un  proceso  continuo,  dependiente  de  la  estado  de  nutrición  de  los  ctenóforos  (Baker  and  Reeve  1974).  
Con   el   fin   de   obtener   una   estimación   del   tamaño   mínimo   a   la   que   podría   ocurrir   la  reproducción,   así   como   la   posible   frecuencia   de   reproducción,   se   utilizaron   individuos   de  edad   conocida,   criados   en   el   laboratorio,   para   la   producción   de   huevos   (Baker   and   Reeve  1974).  
El  experimento  se  realizó  con  seis  ctenóforos  seis  días  después  de   la  eclosión   los  cuales  se  encontraban   en   un   rango   de   3.6   a   5.4   mm   de   longitud.   Estos   se   colocaron   en   acuarios  individuales  con  agua  de  mar  filtrada  y  cada  día  que  se  extrajeron  de  los  tanques  para  contar  los  huevos  y  larvas.  Este  procedimiento  se  repitió  hasta  que  pasaron  23  días  de  la  eclosión,  cuando  se  terminó  el  experimento  (Baker  and  Reeve  1974).  
El  número  de  huevos  y/o  larvas  producidas  y  el  aumento  de  la  longitud  de  cada  uno  de  los  individuos  fueron  registrados  como  se  presenta  en  la  Tabla  3.  
Los   seis   ctenóforos  produjeron  huevos  por  primera  vez  13  días  después  de   la   eclosión.   La  longitud  mínima   a   la   que   se   produjeron   huevos   por   primera   vez   fue   de   29   a   34mm   y   el  número  de  huevos  producidos  en  ese  momento  osciló  ente  7  y  147  huevos  por  individuo.  La  reproducción   fue   intermitente   durante   los   siguientes   3   días,   y   4   de   los   6   individuos   no  produjeron  huevos  durante  este  período.  Sin  embargo,  a   los  17  días,  cuando  los  ctenóforos  tenían  un  tamaño  entre  42  y  60  mm,  los  seis  individuos  reanudaron  la  producción  de  huevos  y  a  partir  de  entonces  siguieron  produciendo  huevos  todos  los  días  hasta  el  día  23,  cuando  se  dio  por  terminado  el  experimento.  El  número  total  de  huevos  producidos  por  los  ctenóforos  durante   el   período   de   17   días   osciló   entre   5,690   a   12.423   huevos   individuo-­‐1,   con   un  promedio   general   de   8.210   huevos   individuo-­‐1.   El   número   de   huevos   producidos   por   un  individuo  varió  sobre  una  base  del  día  a  día,  pero  sin  ningún  patrón  aparente.  La  producción  diaria  de  huevos  promedio  de  los  6  ctenóforos  varió  de  517  a  1130  huevos  individuo-­‐1  día-­‐1,  
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con  un  valor  promedio  de  746  huevos  individuo-­‐1  día-­‐1.  Sin  embargo,  si  sólo  se  considera  el  período   continuo   de   producción   de   huevos   (17   a   23   días   después   de   la   eclosión),   la  producción  diaria  promedio  aumentaría  a  1.173  huevos  individuo-­‐1  día-­‐1.  En  cualquier  caso,  sólo  alrededor  de  un  tercio  de  los  ctenóforos  de  campo  recogidos  colocó  más  de  2.000  huevos  durante  26  h  (Baker  and  Reeve  1974).  
Tabla   3.   Incrementos   de   longitud   diaria   y   producción   de   huevos   de   seis   individuos   de  Mnemiopsis   criados  individualmente  en  el  laboratorio  (adaptada  de  Baker  and  Reeve,  1974).  
   Ind.1   Ind.2   Ind.3   Ind.4   Ind.5   Ind.6  
Día   Long  (mm)   Huevos   Long  (mm)   Huevos   Long  (mm)   Huevos   Long  (mm)   Huevos   Long  (mm)   Huevos   Long  (mm)   Huevos  
0   0,3      0,3      0,3      0,3      0,3      0,3     
6   4,6   -­‐   5,4   -­‐   3,7   -­‐   4,5   -­‐   3,8   -­‐   4,5   -­‐  
9   14,4   -­‐   12,0   -­‐   12,5   -­‐   13,4   -­‐   12,0   -­‐   12,3   -­‐  
12   28,0   -­‐   23,0   -­‐   26,0   -­‐   27,0   -­‐   31,0   -­‐   31,0   -­‐  
13   32,0   57   29,0   77   33,0   58   31,0   14   34,0   7   34,0   147  
14   39,0   -­‐   34,5   76   39,0   -­‐   38,0   -­‐   40,0   -­‐   38,0   -­‐  
15   42,0   -­‐   39,0   44   45,0   -­‐   43,0   -­‐   45,0   -­‐   44,0   -­‐  
16   46,5   188   40,0   -­‐   53,0   -­‐   47,0   -­‐   46,0   -­‐   46,0   -­‐  
17   50,0   935   42,0   61   60,0   387   52,0   273   46,0   248   49,0   290  
18   53,5   912   48,0   146   65,5   1792   56,5   310   48,0   361   51,0   305  
19   55,0   1906   48,0   1016   67,0   1617   60,0   1915   49,0   917   56,0   1528  
20   59,0   2514   50,0   1154   74,0   2120   61,0   1885   50,0   1800   58,0   926  
21   61,0   1917   53,0   780   76,0   1927   62,0   1293   51,0   464   58,0   490  
22   62,0   2064   58,0   1067   78,0   1153   65,0   1068   53,0   1101   59,0   1047  
23   64,5   1930   58,5   1691   80,0   1186   66,0   1976   54,0   1158   61,0   957  
Total   12423   6112   10240   8734   6056   5690    
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1.3 Ecología  y  modelos  matemáticos  
La   modelización   es   una   herramienta   útil   para   relacionar   la   abundancia,   distribución,  fluctuación   y   producción   de   organismos   vivos   en   ambientes   abióticos,   condiciones   de  alimento  y  depredación.  Los  modelos  matemáticos  integran  las  dinámicas  de  varias  variables  en   una   sola   interacción   mediante   la   representación   de   procesos.   Hoy   en   día   los   modelos  representan   un   continuo  de   complejidades:   desde   curvas   de   simple   respuesta   a   complejas  redes   tróficas.   Los   modelos   se   usan   para   pronosticar   o   diagnosticar,   sirven   para   probar  diferentes  escenarios  y  para  comprender  las  discrepancias  entre  las  hipótesis  o  teorías  y  los  datos   experimentales.   Cuando   los   modelos   han   sido   suficientemente   probados   y   se  consideran  sólidos,  pueden  servir  para  predecir  estados  futuros  (Carlotti,  Giske  and  Werner  2000).  
En  el  presente  trabajo  se  realiza  un  modelo  basado  en  el  individuo  (IbM,  del  inglés  Individual-­‐based  Model).   Con   el   objetivo   de   situar   en   qué   consiste   y   cómo   se   diferencia   del   resto   de  modelos,  a  continuación  se  hace  una  pequeña  explicación  del  tipo  de  modelos  existentes  y  su  clasificación.  
Tipos  de  modelos  según  la  forma  
No   todos   lo   modelos   científicos   son   precisos,   numéricos   o   cuantitativos.   Existen   cuatro  formas  (Haefner  2005):    
• Conceptuales  o  verbales:  realizados  a  partir  de  descripciones  en  un  lenguaje  natural.  
• Esquemáticos:  Mediante  representaciones  gráficas  de  los  objetos  y  las  relaciones  (por  ejemplo   diagramas   ecológicos   de   flujo   de   energía   o   diagramas   de   vías  metabólicas  tales  como  el  ciclo  de  Krebs).  
• Físicos:   Con   verdaderas   maquetas   físicas   de   sistemas   reales   o   objetos,   ya   sean  pequeños  o  grandes  (como  un  modelo  de  “jugete”  del  ADN  o  un  modelo  a  escala  de  un  avión).  
• Formales:   Matemáticos,   por   lo   general   con   el   uso   de   ecuaciones   algebraicas   o  diferenciales.  
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Clasificación  matemática  de  los  modelos  
Para   demostrar   el   alcance   de   la   gama   de   modelos   matemáticos   que   son   potencialmente  aplicables   a   los   sistemas   biológicos,   se   construye   una   simple   clasificación   de   modelos  matemáticos  (Haefner  2005).  La  base  de  la  clasificación  es  si  la  matemática  incorpora  (o  no)  una  estructura  en  particular.  En  algunos  casos,  es  una  cuestión  de  opinión  si   la  matemática  muestra  el  carácter  o  no.    
Si   el   modelo   tiene   una   representación   explícita   de   los   procesos   mecanicistas,   estos   son  MODELOS   MECANICISTAS,   como   los   son   los   modelos   de   hidrología   que   utilizan   la   física  newtoniana  y  la  química,  o  modelos  de  dinámica  de  población  con  los  detalles  de  la  fisiología  reproductiva.  Cuando  no  realizan  una  representación  explícita  de  los  procesos  mecanicistas  estamos  delante  de  MODELOS  DESCRIPTIVOS,  por  ejemplo,  un  modelo  de  la  biogeografía  de  islas,  la  ley  de  Boyle  relativa  la  temperatura,  presión  y  volumen,  o  una  modelo  de  dinámica  de  población   independientes   de   la   densidad,   con   la   reproducción   representado   como   un   solo  parámetro.  De  hecho,   a  menudo  encontramos  modelos   con  una  base  mecanicista  pero  que  incorporan  algunos  aspectos  meramente  descriptivos  (o  viceversa).    
Los   modelos   que   realizan   una   representación   explícita   de   los   estados   o   condiciones   del  sistema  en  el   futuro  son  MODELOS  DINÁMICOS  (incorporan  el  tiempo  entre  sus  variables),  por  ejemplo  un  modelo  de  la  evolución  de  un  cierto  ecosistema;  si  no  incorporan  el  tiempo  se  trata   de   MODELOS   ESTÁTICOS,   como   por   ejemplo   la   ecuación   de   regresión   lineal   que  relaciona  variables  x  e  y.  
Cuando   los   modelos   dinámicos   representan   el   tiempo   de   forma   continua   hablamos   de  MODELOS  CONTINUOS  (donde  el  tiempo  puede  asumir  cualquier  valor),  mientras  que  en  los  MODELOS   DISCRETOS,   el   tiempo   no   es   continuo   sino   que   se   discretiza   en   intervalos  discretos.   Hay  modelos   para   cuya   formulación   de   utilizan   ecuaciones   continuas,   pero   que  requieren  de  su  discretización  para  ser  resueltos.    
Según   si   la   representación   del   espacio   es   explícita   o   no,   los   modelos   pueden   ser  ESPACIALMENTE  HETEROGÉNEOS  o  ESPACIALMENTE  HOMOGÉNEOS,  respectivamente.  En  los  primeros,  por  ejemplo,  los  objetos  tienen  una  posición  en  el  espacio,  u  ocupan  una  región  finita  del  espacio,  y  estos  pueden  ser  Discretos  o  Continuos.  Son  discretos  cuando  el  espacio  se   divide   en   celdas   o   bloques,   y   cada   celda   se   considera   espacialmente   homogénea.   Y   son  
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continuos  cuando  cada  punto  del  espacio  es  diferente,  por  ejemplo,  ecuaciones  de  difusión  de  la  física.  Como  en  el  caso  del  tiempo,  hay  modelos  formalmente  continuos  pero  discretizados  para   su   resolución   numérica.   Los   modelos   espacialmente   homogéneos   son,   por   ejemplo,  ecuaciones  simples  de  dinámica  de  la  población  o  la  cinética  de  enzimas.    
Por  último  si  el  modelo  permite  eventos  aleatorios,  se  trata  de  modelos  ESTOCÁSTICOS,  por  ejemplo  cuando  los  valores  de  temperatura  al  azar  pueden  producir  cambios  aleatorios  en  la  tasa  intrínseca  de  aumento  de  modelos  dinámicos  de  población.  Cuando  la  aleatoriedad  no  es  posible  se  trata  de  modelos  DETERMINISTAS  en  el  que  todos  los  parámetros  son  constantes.  En   el   ámbito   de   la   biología   es   habitual   trabajar   con  modelos   deterministas   pero   con   una  cierta   componente   de   aleatoriedad   para   reflejar   la   diversidad   propia   de   los   sistemas  biológicos.  Uno  de  los  procedimientos  estándar  para  ello  es  el  de  incorporar  ruido  gaussiano  a  los  parámetros  utilizados.  
  
Estrategias  de  modelización  
A   la   hora   de  modelizar   un   sistema   existen   dos   estrategias   posibles:   “top-­‐down”   donde   se  modeliza  el  comportamiento  del  sistema  y  se  puede  inferir  (o  no)  el  comportamiento  de  las  partes  que  lo  integran;  y  el  “bottom-­‐up”  donde  se  modeliza  el  comportamiento  de  las  partes  del  sistema  y  se  obtiene  como  resultado  la  evolución  global  del  mismo.  
En  el  ámbito  de  la  dinámica  de  poblaciones,  las  estrategias  “top-­‐down”  habitualmente  tratan  con  ecuaciones  diferenciales  y  son  aplicadas  a  toda  la  población  (o  fracciones  de  la  población  en   modelos   estructurados   en   compartimentos),   y   reflejan   las   propiedades   esenciales   del  individuo   (en   promedio).   Las   variables   que   se   tienen   en   cuenta   en   este   tipo   de   modelos  representan  cantidades  macroscópicas.  Los  parámetros  de  entrada  representan  mediciones  en   todo   el   sistema   colectivo.   Así,   la   actividad   individual   se   deduce   implícitamente   de   la  observada  en  el  comportamiento  general  (Ferrer  et  al.  2009).    
En   este   ámbito,   las   estrategias   “bottom-­‐up”   consideran   los   individuos   o   pequeñas  subpoblaciones  como  entidades  discretas,  y  acostumbran  a  requerir  de  simulaciones  para  la  obtención  de   la  evolución  de   la  población.  Las  variables   tomadas  en  cuenta  en  este   tipo  de  modelos  acostumbran  a   representar   caracteres   individuales   como  el   tamaño  o   la  masa  del  
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individuo,  la  posición,  o  el  contenido  de  una  sustancia  en  particular,  entre  otros  (Ferrer  et  al.  2009).  La  evolución  de  la  población  emerge  a  partir  de  la  dinámica  individual  de  cada  parte  (individuo)  y  de  la  interacción  con  las  otras  partes  (individuos)  del  sistema.    
Los  modelos  basados  en  el  individuo  utilizan  por  tanto  un  enfoque  “bottom-­‐up”.  De  modo  que  los  parámetros  de  entrada  de  un  IbM  se  refieren  al  promedio  de  los  valores  observables  de  los  rasgos  individuales  o  a  las  condiciones  ambientales  (Ferrer  et  al.  2009).  
   1.3.1   Individual-­‐based  Models  (IbM)    
Según  Grimm   (1999)   un  modelo   basado   en   el   individuo   es   un  modelo   computacional   que  considera  los  individuos  como  entidades  singulares  y  discretas  que  tienen  como  mínimo  una  propiedad  además  de  la  edad  que  cambia  a  lo  largo  de  su  ciclo  de  vida.  Los  modelos  basados  en   el   individuo   son   modelos   que   describen   a   los   individuos   o   partes   que   configuran   un  sistema  como  entidades  autónomas  y  discretas,  y  focalizan  toda  su  atención  en  caracterizar  estas   partes   discretas   mediante   reglas   de   comportamiento,   permitiendo   que   estas   partes  interactúen  entre   ellas   y   con  el   entrono  en  el   que   se  hallan.  El   concepto  básico  del   IbM  es  simple   y   atractivo:   diseñar   un   modelo   del   individuo   y   uno   del   medio   ambiente,  implementarlos   en   un   código   de   computación,   y   dejar   que   el   ordenador   “cree”   diversos  organismos  individuales  y  simule  las  interacciones  de  los  individuos  entre  sí  y  con  el  medio  que   los   rodea.   El   comportamiento   de   la   población   emerge   de   este   conjunto   de   individuos  evolucionando  en  el  entorno  simulado  (Ginovart  et  al.  2011).  
Como  se  ha  mencionado,  se  trata  de  un  tipo  de  modelo  que  utiliza  una  estrategia  “bottom-­‐up”  la   cual   empieza  desde   las   “partes”   (los   individuos)  del   sistema  entonces   trata  de   entender  como  las  propiedades  del  sistema  emergen  de  la  interacción  entre  estas  partes.  Sin  embargo,  las  estrategias   “bottom-­‐up”  por  si   solas  nunca  darán   lugar  a   teorías  a  nivel  de  sistemas.  Se  necesitan  estados  variables  o  estrategias  “top-­‐down”  para  proporcionar  una  visión  integrada  adecuada,  es  decir,  las  cuestiones  pertinentes  a  nivel  de  población  (Grimm  1999).    
Uno  de  los  ámbitos  pioneros  en  la  utilización  de  IbM  fue  el  de  la  modelización  de  la  influencia  de   la   pesca   en   poblaciones   de   peces.   En   este   caso,   la   necesidad   de   utilizar   este   tipo   de  modelos  surgió  porque  la  evaluación  del  impacto  humano  en  la  mortalidad  de  peces  jóvenes  
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requiere  entender   las  complejas   interacciones  entre  tamaño,  habilidad  para  buscar  comida,  tasa  de  crecimiento  y  vulnerabilidad  a  ser  presa  de  estos  peces.  En  general,  la  modelización  IbM  está  muy  extendida  en  ecología,  y  pueden  encontrarse  estudios  de  lo  más  diverso  en  la  bibliografía:  desde  los  clásicos  sistemas  depredador-­‐presa,  hasta  estudios  específicos  sobre,  por  ejemplo,  los  efectos  de  la  actividad  humana  en  la  anidación  de  una  población  de  gorriones  en  el  Everglades  National  Park  (DeAngelis  and  Grimm  2014).    
   1.3.2   El  protocolo  ODD  
El   protocolo   ODD   fue   publicado   en   2006   para   estandarizar   las   descripciones   de   modelos  basados  en  el  individuo  (IbM)  o  basados  en  el  agente  (AbM)  publicados.  El  objetivo  inicial  del  protocolo   ODD   es   hacer   una   descripción   de   los   modelos   más   completa   y   comprensible,  haciendo  así  los  IbMs  o  AbMs  menos  sujetos  a  la  crítica  por  ser  irreproducibles.  De  modo  que  este  protocolo  mejora   la   formulación   rigurosa  de  modelos   y   ayuda   a   que   los   fundamentos  teóricos  de  grandes  modelos  sean  más  visibles  (Grimm  et  al.  2010).    
La   idea   básica   del   protocolo   es   estructurar   la   información  de   in   IbM   siempre   en   la  misma  secuencia.  Esta  secuencia  consiste  en  siete  elementos  agrupados  en  tres  bloques:  “Overview”,  “Design  concepts”  y  “Details”  (Grimm  et  al.  2010).  
El  “Overview”  consiste  en  tres  elementos:  el  protocolo,  las  variables  de  estado  y  escalas,  y  la  perspectiva  del  proceso  y  programación.  Estos  proporcionan  la  visión  general  del  propósito  general  y  la  estructura  del  modelo.  En  esta  parte  se  incluye  la  declaración  de  todos  los  objetos  (clases)  que  describen  las  entidades  del  modelo,  es  decir  los  tipos  de  individuos  o  ambientes,  y  la  planificación  de  los  procesos  del  modelo  (Grimm  et  al.  2006).  
En   el   bloque   de   “Design   concepts”   no   se   describe   el   modelo   en   sí,   sino   que   más   bien   se  describen   los   conceptos   generales   subyacentes   al   diseño   del   modelo.   El   objetivo   de   este  bloque  del  protocolo  es  vincular  el  diseño  del  modelo  a  los  conceptos  generales  identificados  en   el   campo   de   los   sistemas   adaptativos   complejos.   Estos   conceptos   incluyen   preguntas  acerca   de   la   emergencia,   el   tipo   de   interacciones   entre   los   individuos,   si   los   individuos  consideran  predicciones  acerca  de  las  condiciones  futuras,  o  por  qué  y  como  se  considera  la  estocasticidad  (Grimm  et  al.  2006).  
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La  parte  de  “Details”  incluye  tres  elementos:  la  inicialización,  las  entradas  y  los  submodelos,  que  presentan  los  detalles  que  se  omitieron  en  la  visión  general.  En  particular,  se  describen  en   detalle   los   procesos   de   aplicación   de   submodelos   del   modelo.   Toda   la   información  necesaria   para   re-­‐implementar   completamente   el   modelo   y   ejecutar   las   simulaciones   de  referencia  deben  indicarse  aquí  (Grimm  et  al.  2006).  
   1.3.3   La  plataforma  NetLogo  
NetLogo  fue  creada  por  Uri  Wilensky  en  1999  y  está  en  continuo  desarrollo  en  el  Center  for  Connected  Learning   and  Computer-­‐Based  Modeling   de  Estados  Unidos.   Es   un   entorno  que  permite   la   implementación   de   IbMs   y   la   simulación   del   comportamiento   de   sistemas  complejos   a   lo   largo   del   tiempo   y   en   el   espacio   (bidimensional   o   tridimensional).   Fue  diseñado   para   tratar   con   agentes   o   individuos   móviles   actuando   al   mismo   tiempo   en   el  espacio  y  con  un  comportamiento  dominado  por  las  interacciones  locales  durante  un  periodo  de  tiempo  (Ginovart  et  al.  2011).  
El  lenguaje  de  programación  de  NetLogo  es  más  sencillo  que  los  lenguajes  utilizados  por  este  tipo  de  programación  (Objective-­‐C  o  Java),  con  una  animación  automática  ligada  al  modelo  y  controles   gráficos   (opcionales).   No   se   ha   establecido   un   número  máximo   de   individuos   o  reglas  que  pueda  tener  el  modelo,  pero  las  simulaciones  son  más  o  menos  rápidas  en  función  del   número   de   individuos   del   sistema,   reglas   fijadas   para   cada   individuo   y   entorno,   y  características  del  ordenador  con  el  que  se  trabaje.  Los  implementadores  de  trabajo  pueden  dar   instrucciones   a   cientos   o  miles   de   individuos   para   que   todos   ellos   operen   de  manera  independiente   entre   sí   y   con   el   entorno.   Esto   hace   posible   explorar   la   relación   entre   el  comportamiento  a  bajo  nivel  de   los   individuos  y   los  patrones  macroscópicos  que   surgen  a  partir  de  la  interacción  de  muchos  individuos  entre  sí  (Ginovart  et  al.  2011).  
Los   dos   elementos   o   agentes   principales   que   usa   NetLogo   son   “turtles”   y   “patches”.   Los  primeros  son  los  agentes  que  tienen  capacidad  de  movimiento  en  el  “mundo  “  (espacio  donde  éstos  se  desarrollan  y  evolucionan),  interaccionan  entre  sí  y  con  el  medio,  y  están  registrados  por   un   identificador   que   es   único   para   cada   turtle,   (la   variable   numérica   “who”).   Los  segundos  son  las  unidades  básicas  que  no  tienen  movimiento,  son  cada  una  de  las  porciones  cuadradas   en   que   se   subdivide   el   “mundo”,   identificando   cada   patch   por   las   coordenadas  
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cartesianas   de   su   punto   central.   Estos   agentes   (turtles   y   patches)   tienen   una   serie   de  variables   que   les   son   propias,   aunque   el   programador   puede   definir   variables   específicas  (Ginovart  et  al.  2011).  
La  plataforma  NetLogo  ha  sido  utilizada  en  más  de  200  artículos  científicos  según  la  Web  of  Science  TM,  para  la  implementación  de  modelos  desde  el  ámbito  de  la  ciencia  y  la  tecnología  hasta  ciencias  sociales  y  humanidades.  En  la  Figura  10  se  muestran  las  publicaciones  de  los  últimos  años  en  las  que  se  ha  utilizado  la  plataforma.  
  
  
  
  
  
  
  
Figura  10.  Gráfico  en  número  de  publicaciones  en  las  que  se  ha  utilizado  NetLogo  durante  los  años  2003-­‐2014.  Fuente:  Web  of  Science  TM.    1.4 Objetivos    
Este   trabajo   pretende   mostrar   y   evaluar   la   potencialidad   de   los   modelos   basados   en   el  individuo  para  el  estudio  de  Mnemiopsis  leidyi.  1.4.1   Objetivos  específicos    
Los  objetivos  específicos,  definidos  para  la  consecución  del  objetivo  general,  son:  
1) Hacer   una   revisión   bibliográfica   extensa   y   completa   sobre   diferentes   aspectos   de  Mnemiopsis  leidyi.    
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Para   conseguir   el   objetivo   principal   del   trabajo   es   necesario   realizar   una   extensa  revisión  bibliográfica  sobre  Mnemiopsis  leidyi,  tanto  en  el  aspecto  de  la  biología  de  la  especie  y  del   filo  al  que  pertenece,   como  el  de   la  ecología  y   los  distintos  estudios  y  experimentos   publicados,   con   el   propósito   de   conocer   los   distintos   aspectos   que  rigen  la  tanto  las  dinámicas  poblacionales  como  el  comportamiento  individual  de  la  especie.    2) Hacer  una  revisión  bibliográfica  sobre  modelos  de  Mnemiopsis  leidyi.    Se   realizará   una   revisión   de  modelos   existentes   para   evaluar   y   efectuar   un   primer  desarrollo   de   modelo   basado   en   el   individuo,   esencial   para   modelizar   el  comportamiento  de  la  especie.  3) Desarrollar  un  modelo  basado  en  el  individuo  para  el  estudio  de  la  dinámica  de  una  población  de  Mnemiopsis  leidyi.    Este  modelo   se   desarrollará   a   partir   de   la   información   bibliográfica   revisada,   y   se  formulará  mediante  el  protocolo  ODD.  4) Realizar  una  parametrización  inicial  del  modelo  a  partir  de  datos  de  la  bibliografía.    Esta  parametrización  servirá  para  hacer  los  primeros  ensayos  del  funcionamiento  del  modelo  y  para  detectar  cuáles  son  las  medidas  experimentales  a  realizar  para  poder  adaptarlo  a  la  Bahía  de  Els  Alfacs.      5) Implementar   el   modelo   desarrollado   en   la   plataforma   NetLogo   y   estudiar   el  comportamiento  del  sistema.    Esta   implementación  permitirá   testear  el  modelo  y  observar   las  posibles  dinámicas  del   sistema  en   función  de   los  parámetros  utilizados.   Permitirá   también  discutir   las  mejoras   a   realizar   en   el  modelo   para   su   utilización   en   estudios   ecológicos.   En   este  punto   se   tendrán  que   considerar   todos   los	   aspectos	  de	   la	   ecología	  de	   la	   especie	   y	   el	  
medio,	  así	  como	  los	  detalles	  pasados	  por	  alto	  en	  la	  primera	  aproximación.	  
	  6) Evaluar   los   datos   experimentales   necesarios   para   poder   parametrizar   y   ajustar   el  modelo  con  individuos  de  Mnemiopsis  en  la  bahía  de  Els  Alfacs.    7) Discutir   la   potencialidad   de   los   modelos   IbM   para   la   comprensión   del  comportamiento  de  poblaciones  de  Mnemiopsis   leidyi  en  sistemas  ecológicos  como  los  del  Delta  del  Ebro.    
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1.5 Estructura  del  trabajo  
Este  trabajo  consta  de  varios  capítulos  diferenciados  claramente  en  dos  grandes  bloques.  El  primer   bloque   consta   del   capítulo   de   introducción,   que   da   respuesta   a   los   objetivos  específicos  1  y  2,  y  el  segundo  bloque  consta  de   los  capítulos  de  descripción  del  modelo,   la  parametrización   inicial,   la   implementación   en   la   plataforma   NetLogo   y   la   discusión   y  conclusiones  del  trabajo,  que  responden  al  resto  de  objetivos  específicos.    
En  el  capítulo  introductorio  se  ha  enmarcado  el  contexto  del  trabajo  (descripción  y  situación  del  delta  del  Ebro  y  Mnemiopsis   leidyi)  y  se  ha   incluido   la  revisión  bibliográfica,   la  cual  ha  sido   muy   extensa   ya   que   ha   sido   la   base   para   desarrollar   el   modelo   y   realizar   su  parametrización.  Además  de  la  bibliografía  sobre  la  biología  y  ecología  de  Mnemiopsis  leidyi,  se  incluye  una  breve  explicación  sobre  los  modelos  matemáticos  utilizados  en  ecología  y  los  distintos  tipos  y  un  texto  explicativo  sobre  la  plataforma  NetLogo.  El  final  de  este  gran  bloque  contiene  también  los  objetivos  del  trabajo.    
El  segundo  bloque  empieza  con  la  descripción  del  modelo  según  el  protocolo  ODD,  donde  se  detalla   la  estructura  de  este  y   se  desarrollan   los  detalles.  En  el   tercer  capitulo   se   realiza   la  parametrización   del   modelo   mediante   los   datos   extraídos   de   la   bibliografía   y   primeras  aproximaciones.   A   continuación,   en   el   capítulo   cuarto   se   detalla   la   implementación   del  modelo  en  la  plataforma  NetLogo,  tanto  del  código  como  del  interfaz  y  se  muestran  ejemplos  de  distintas  simulaciones  para  verificar  el  funcionamiento  del  modelo.    
Por   último,   se   finaliza   con  un   capítulo   de   discusión   y   conclusiones   donde   se   argumenta   la  validez   y   utilización   del   modelo,   así   como   los   datos   experimentales   necesarios   para   su  adaptación  a  la  situación  de  la  bahía  de  Alfacs  y  las  futuras  mejoras  a  incluir.    
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2 Descripción  del  modelo  (protocolo  ODD)  
2.1 Overview  2.1.1   Propósito  
Se   pretende   entender   la   dinámica   de   una   población   de  Mnemiopsis   leidyi   a   partir   de   las  características   individuales   y   del  medio.  Más   concretamente,   centrándonos   en   las   tasas   de  alimentación,  reproducción  y  mortalidad  según  el  tamaño  del  individuo  y  en  los  principales  factores  limitantes  del  medio  para  estas  tasas  como  son  la  temperatura  y  la  concentración  de  alimento.    
No  tenemos  en  cuenta  el  oxigeno  disuelto  ni  la  salinidad  ya  que  no  los  consideramos  factores  principales  en  este  modelo,  pero  podrían  ser  incluidos  en  una  futura  mejora.  
   2.1.2   Descripción  de  variables  y  escalas    Entidades  fundamentales    
El   modelo   tiene   dos   entidades   fundamentales:   los   individuos   de  Mnemiopsis   leidyi   y   las  celdas  espaciales.  
Individuos  de  Mnemiopsis  leidyi   Se  modeliza  un  individuo  de  Mnemiopsis  primero  en  el  estado  huevo  y  luego  desde  el  estado  larvario  al  estado  adulto.  El  huevo  madura  hasta  eclosionar  en  función  de  una  edad  térmica  (Tabla  4),  definida  a  partir  de   la   temperatura.  Las  variables  que  describen  a   los   individuos  desde   el   estado   larvario   hasta   el   adulto   son:   edad,   longitud,   longitud   máxima   alcanzada,  cantidad  de  zooplancton  ingerido,   incremento  de  longitud  del  último  día,  tasa  individual  de  mortalidad   y   numero   de   huevos   puestos   (Tabla   5).   Estas   variables   evolucionarán  diariamente  en  función  de  la   ingesta,   las  necesidades  energéticas  para  el  mantenimiento,  el  
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crecimiento   o   decrecimiento,   y   la   reproducción.   Cada   individuo   se   localiza   en   una   celda  espacial.  En  cada  paso  de  tiempo  se  realizará  una  redistribución  de  los  individuos.  
De  aquí  en  adelante,  para  facilitar  la  descripción  y  comprensión  del  modelo,  utilizaremos  el  término  “individuo”  para  referirnos  exclusivamente  a  los  individuos  que  están  entre  el  estado  larvario   y   el   adulto.  De   esta   forma,   aunque   los  huevos   son  un  estado  de   los   individuos   los  consideraremos  como  entidades  diferentes.    
  Celdas  espaciales  La   unidad   fundamental   de   espacio   es   la   celda   espacial.   Consideraremos   un   espacio  bidimensional  cuadrado,  correspondiente  a  la  proyección  de  una  columna  de  agua,  en  la  cual  están  presentes  los  individuos  y  el  zooplancton.  Realmente  no  es  un  espacio  explícito,  ya  que  tanto  los   individuos  y  huevos  como  el  zooplancton  se  redistribuyen  a  cada  paso  de  tiempo,  pero  el  modelo  es  una  primera  aproximación  donde  se  realizan  los  balances  de  los  diferentes  elementos.   Se   mantiene   la   estructura   espacial   para   poder   incorporar   gradientes   en   el  momento  que  sea  necesario.  
En  el  medio  se  controla  globalmente  la  temperatura,  de  momento  constante,  y  localmente  el  número   de   individuos   de   zooplancton   como   una   variable   entera   (Tablas   6   y   7).   La  concentración  de  zooplancton  disminuye  por   la   ingesta  de   los   individuos  y  aumenta  por  el  crecimiento  del  propio  zooplancton.  En  cada  paso  de  tiempo  se  realizará  una  redistribución  de  los  individuos  de  zooplancton.  
  
Tabla  4.  Variables  que  definen  al  huevo  Variable   Símbolo   Descripción,  comentarios.  Edad  térmica   ET   Variable  adimensional  que  va  de  0  a  1.  Inicialmente  un  huevo  nuevo  tiene  ET=0.  La   edad   térmica   avanza   en   función  de   la   temperatura   y   el   tiempo  (modelo  huevo).    
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Tabla  5.  Variables  que  definen  al  individuo  (desde  el  estado  larvario  hasta  adulto)  Variable   Símbolo   Descripción,  comentarios.  Edad   Ed   Al  eclosionar  un  huevo,  el  individuo  tiene  Ed=0  días,  la  edad  avanza  con  el  tiempo  y  se  mide  en  días.    Longitud   L   Distancia  oral-­‐aboral  en  milímetros.  Evolucionará  en  función  de  la  actividad  metabólica  del  individuo  (modelo  individuo).  Longitud  máxima   Lmax   Distancia  oral-­‐aboral  máxima  (en  mm)  que  ha  alcanzado  un  individuo  en  una  simulación.  En   caso   de   inanición   la   longitud   puede   disminuir   hasta   un  porcentaje  de  Lmax.  Zooplancton  ingerido   Zi   Cantidad   de   zooplancton   ingerido   y   disponible   para   ser  metabolizado,  en  individuos  de  zooplancton.  Incremento   de  longitud   ΔL   Incremento  (positivo  o  negativo)  de   longitud  del   individuo,  en  mm.  Tasa   individual   de  mortalidad   µμ   Tasa  individual  de  mortalidad  (por  cualquier  causa  excepto  inanición),   función   de   la   longitud   del   individuo.   Variable  adimensional.    
Tabla  6.  Variables  de  la  celda  espacial  Variable   Símbolo   Descripción  Posición   P  (x,y)   Coordenadas  de  la  celda  espacial.  Zooplancton   Nz   Número   de   individuos   de   zooplancton   presentes   en   la   celda  espacial.    Escalas  de  espacio  y  tiempo    
Se  considera  un  espacio  tridimensional  correspondiente  a  un  prisma  cuadrangular,  con  una  base  de  15  m  de  lado  y  una  profundidad  de  6  m,  correspondiente  a  un  volumen  de  1350  m3.    
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En  el  modelo  se  utilizará  una  proyección  en  dos  dimensiones.  Cada  celda  corresponderá  a  la  proyección  de  un  prisma  cuadrangular  de  base  de  0.1  m  de  lado  y  6  m  de  profundidad  (Figura  11).  Tenemos  por  tanto  el  espacio  dividido  en  150  x  150  celdas.  A  cada  celda  le  corresponde  un  volumen  de  0.06  m3.    
  
  
  
  
  
  
  
  
  
Figura  11.  Esquema  del  espacio.  En  rojo,  prisma  representado  por  una  celda,  de  volumen  0.06  m3.    
Se  consideraran  condiciones  periódicas  de  contorno.  
El  paso  de  tiempo  utilizado  es  de  1  día.  Se  realizan  simulaciones  de  𝑛   ≥ 1año.  
  
Tabla  7.  Variables  globales  de  tiempo  y  espacio  Variable   Símbolo   Descripción  Tiempo   t   Número  de  días  transcurridos  desde  el  inicio  de  la  simulación.  Temperatura   T   Temperatura  del  agua  en  ℃.    
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2.1.3   Perspectiva  general  y  programación    
Al  iniciar  la  simulación  se  establecen  unas  condiciones  que  podrán  variar  en  cada  simulación,  estas   describirán   al   sistema.   Una   vez   establecidas,   el   simulador   inicializará   el  medio   y   los  individuos.  Cuando  empiece  a  correr  el  programa  se  realizaran  las  acciones  de  los  individuos  y  el  medio.  En  cada  paso  de  tiempo  se  establece  una  nueva  configuración  del  sistema,  en  que  tanto  los  individuos  como  el  medio  adquieren  una  nueva  configuración  debido  a  las  acciones  realizadas.  Por  último  la  simulación  finaliza  cuando  las  condiciones  lo  requieren  o  cuando  se  detiene  el  simulador,  tal  como  se  muestra  en  el  diagrama  de  flujo  de  la  Figura  12a.    
                                                   
  
Figura  12a.  Diagrama  del  código  de  computación.  Esquema  general.  
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El  modelo  procede  en  pasos  de  tiempo  diarios.  En  cada  paso  de   tiempo  cada  huevo  y  cada  individuo  realizan  una  serie  de  acciones  dependiendo  de  su  estado,  como  se  muestra  en   la  Figura  12b.  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
Figura  12b.  Diagrama  del  código  de  computación.  Detalle  del  bucle  principal.  Para  el  estado  huevo  se  actualiza   la  edad  térmica  dependiendo  de   la  cual  eclosionará  o  no,  convirtiéndose  en  un  individuo  o  permaneciendo  en  estado  huevo  respectivamente.  
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Cada  individuo  realiza  las  siguientes  reglas  de  comportamiento:  
• La   ingesta   en   número   de   ítems   de   zooplancton,   que   permitirán   al   individuo   el  mantenimiento,   crecimiento   o   decrecimiento,   y/   la   regurgitación,   según   el   alimento  disponible.    
• La   muerte   si   el   mantenimiento   no   es   suficiente   durante   un   periodo   determinado   de  tiempo  según  la  longitud  máxima  del  individuo.  
• La   reproducción,   siempre   y   cuando   tengan   energía   suficiente   para   el  mantenimiento   y  según  la  energía  que  destinen  al  crecimiento.    
   2.2 Design  concepts  
Principios  básicos  
Para   el   diseño  y   la   parametrización  del  modelo   se  han  utilizado   fundamentalmente   cuatro  artículos.   Salihoglu   et   al.   (2011)   presentan   un   modelo   compartimentado   que   describe   la  dinámica  de  una  población  de  Mnemiopsis.  De  este  artículo  se  ha  extraído  mucha  información  para  la  construcción  del  modelo  y  la  calibración  inicial  de  muchos  de  los  parámetros.  Para  el  submodelo   de   ingesta   se   ha   utilizado   fundamentalmente   la   información   del   artículo   de  Kremer  and  Nixon  (1976).  Para  establecer  el  ciclo  de  vida  de  un  individuo  de  Mnemiopsis  se  han   utilizado   los   datos   experimentales   de   Baker   and   Reeve   (1974).   Finalmente   para  modelizar  el  decrecimiento  por  inanición  se  ha  partido  de  la  información  extraída  del  artículo  de  Purcell  (2001).  
Emergencia  
La  dinámica  de  la  población  de  Mnemiopsis,  tanto  de  individuos  como  de  huevos,  emerge  de  la  interacción  de  dichos  individuos  entre  ellos  y  con  el  medio.  Una  variación  pequeña  de  los  parámetros   a   nivel   individual   puede   tener   consecuencias   muy   diferentes   en   la   dinámica  global  de  la  población.    
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Adaptación  individual  
No   se   considera   ya   que   el   comportamiento   de   los   individuos   no   cambia   ni   se  modifica,   se  mantiene  durante  toda  su  existencia.    
Interacción  
La   interacción   entre   los   individuos   se   da   de   forma   indirecta   a   través   del   medio   ya   que  compiten  por  los  mismos  recursos.  
Estocasticidad  
Se  considera  ruido  en  la  mayoría  de  los  parámetros  individuales  del  modelo,  de  manera  que  el   comportamiento   de   un   individuo   delante   de   una   misma   situación   no   será   nunca  exactamente  igual.    
Colectivos  
Tal  como  se  ha  mencionado  existe  un  colectivo  de  “huevos”  y  un  colectivo  de  “individuos”  que  están  descritos  por  submodelos  distintos.    
Observación  
Obtenemos   las   evoluciones   temporales   de   las   dos   poblaciones   así   como   de   la   cantidad   de  zooplancton.  Observamos  también  la  evolución  temporal  de  la  distribución  de  longitudes  de  los  individuos.    
   2.3 Details  
2.3.1 Inicialización  
Antes  de  iniciar  una  simulación  el  observador  puede  cambiar  las  siguientes  condiciones:  
• El  número  inicial  de  huevos  (initial-­‐eggs).  
• El  número  inicial  de  individuos  (initial-­‐nemis).  
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• La   concentración   inicial   de   zooplancton   en   número   de   individuos   por  metro   cuadrado  (initial-­‐  n_zoo).  
• La  temperatura  en  grados  Celsius,  que  será  constante  a  lo  largo  de  la  simulación.  
• La  duración  de  la  simulación  (duration).  
Las   poblaciones   iniciales   se   distribuyen   aleatoriamente   en   el   espacio.   A   los   huevos   se   les  asigna   una   edad   térmica   aleatoria   entre   0   y   1.   A   los   individuos   les   asignamos   una   edad  aleatoria  entre  1  y  25  días.  Para  asignar  la  longitud  inicial  correspondiente  a  cada  edad,  se  ha  ajustado  una  función  de  Gompertz  al  crecimiento  promedio  a  partir  de  los  datos  extraídos  del  experimento  de  Baker  and  Reeve  (1974).    
   𝐿 𝐸 = 𝐿! · 𝑒!!·   !!  !!!·!    (1)  Los  parámetros  obtenidos  han  sido  𝐿! = 0.3  𝑚𝑚,  𝜇!   = 5.613,  y  𝑘 = 0.139  𝑑!!.  El  zooplancton  se  distribuye  homogéneamente  en  el  espacio  pero  con  pequeñas  variaciones  en  cada  celda  mediante  la  aplicación  de  una  función  gaussiana  al  valor  promedio.    2.3.2 Entrada  
No   se   consideran   entradas   ni   salidas   de   individuos   o   zooplancton   del   sistema   durante   la  evolución,  tampoco  se  contemplan  condiciones  medioambientales  externas  que  modifique  el  estado  del  medio.    2.3.3 Submodelos    
Submodelo  Huevo    
El  desarrollo  para  el  submodelo  del  huevo  parte  de  que  este  eclosionará  y  se  convertirá  en  una  larva,  siempre  y  cuando  la  temperatura  sea  superior  a  4  °C.    
Maduración  
Los  huevos  de  Mnemiopsis  leidyi  eclosionan  unas  24  h  después  del  desove  a  temperaturas  de  verano   (i.e.   25  °C),   y  el  umbral  de   temperatura  de  4  °C  corresponde  a   la   finalización  de   la  
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eclosión  (temperatura  mínima  a  la  que  eclosionan  los  huevos).  Por  lo  tanto,  para  estimar  la  transferencia   diaria   de   huevos   a   larvas   (𝑇!!)   se   establece   una   relación   dependiente   de   la  temperatura  (Salihoglu  et  al.  2011):  
   𝑇!! = 0.27 · 𝑒! !!!    (2)  Donde  d  es  el  coeficiente  del  crecimiento  exponencial  de  la  tasa  de  eclosión  que  incrementa  con  la  temperatura  tomado  como  0.063  ℃!!,  y  T  representa  la  temperatura  en  °C  (Salihoglu  et  al.  2011).  
Utilizando  esta  regla  definimos  la  variable  edad  térmica  (ET)  la  cual  aumenta  diariamente  en  función  de  la  temperatura  media  diaria  siempre  que  supere  los  4  °C:    
   𝐸! 𝑡 = 𝐸! 𝑡 − ∆𝑡 + 0.27𝑒!.!"# ! ℃ !!    (3)  De  modo  que  inicialmente  la  edad  térmica  tomará  el  valor  0,  es  decir,  ET  (0)  =  0.  Cuando  el  huevo  alcance  una  𝐸! ≥ 1  este  eclosionará.    A  una  temperatura  de  25  °C  los  huevos  eclosionaran  en  poco  más  de  un  día,  en  cambio  con  una  temperatura  alrededor  de  4  °C  un  huevo  tardaría  unos  4  días  en  eclosionar  y  por  debajo  de   esta   temperatura   no   será   posible   la   eclosión.   Se   asume   que   por   debajo   de   los   4   °C   los  huevos  no  son  viables.  
Eclosión    
Una  vez  el  huevo  ha  eclosionado  tenemos  una  larva,  a  la  que  llamaremos  individuo  de  edad  =  0   días,   la   longitud   de   cual   varía   entre   0.28   y   0.4  mm   (Baker   and   Reeve,   1974;y   que   se   la  asignamos  mediante  una  distribución  uniforme.    
Movimiento  
En   el   modelo   no   se   considera   el   movimiento   explícito   de   los   huevos,   sino   que   estos   son  redistribuidos  al  final  de  cada  paso  de  tiempo.  
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Submodelo  Individuo  
Alimentación  
Definimos  la  Tasa  de  ingesta  (τI)  como  la  cantidad  de  alimento  ingerido,  por  día  y  por  unidad  de  longitud  del  individuo.  Suponemos  que  esta  depende  de  la  temperatura  y  la  concentración  de  zooplancton  (Cz  )  del  entorno:  
   τ! = 𝑓  (  𝑇,𝐶!)   𝑛!𝑑 ·𝑚𝑚    (4)  La   cantidad   de   alimento   ingerido   en   el   modelo   esta   referido   el   número   de   individuos   de  zooplancton  ingeridos  (𝑛!).  Salihoglu   et   al.   (2011)   define   una   tasa   diaria   de   ingestión   por   unidad   de   biomasa   del  individuo  de  cualquier  estado  o  edad  (𝑔!).       𝑔! =   𝐺!   · 𝐹 · 73 · 𝐴𝐸!    𝑛!𝑑 ·𝑚    (5)  Donde  i  hace  referencia  al  estado  del  individuo,  G  es  el  volumen  filtrado  (l  mg-­‐1  de  peso  seco  día-­‐1),  F  es   la  concentración  de  zooplancton  en  (mg  C   l-­‐1),  73  es  un   factor  para  convertir  el  carbono  a  pero  seco  y  AE  representa  la  eficiencia  de  asimilación.    
En  el  estado  adulto  sugieren  una  relación  empírica  para  la  tasa  de  filtración  de  un  individuo  adulto   de  Mnemiopsis   que   es   independiente   de   la   concentración   de   presas   pero   que   es  función  de  la  temperatura  y  el  tamaño  del  organismo.    
   𝐺! = 𝑎! · 𝑒!.!"℃!!·! · (𝑊 𝑤2𝑐)!!.!   (6)  
donde  W  es  el  peso  del  individuo  en  carbono  (mg  C);  w2c  es  el  factor  de  conversión  usado  para  convertir  un  gramo  de  peso  húmedo  del  ctenóforo  a  un  mg  de  carbono,  el  cual  se  asume  que  es  0.574  mg  C  (g  peso  seco)-­‐1;  a0  es  una  constante.  
A   partir   de   las   expresiones   anteriores   (ecuaciones   5   y   6)   podemos   deducir   la   siguiente  relación:  
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   𝑔! ∝   𝑒!.!"℃!!·!𝑚 · 𝐶!   (7)  
donde  m  corresponde  a  la  masa  de  un  individuo.    
La  relación  entre  τI  (tasa  por  unidad  de  longitud)  y  𝑔!   (tasa  por  unidad  de  masa)  es:     τ! = 𝑔!· ·   𝑚𝐿    (8)  Por  lo  tanto:    
   τ!   ∝   𝑒!.!"℃!!·!𝑚 ·𝑚𝐿 · 𝐶!   (9)  
   τ!   ∝   𝑒!.!"℃!!·! · 𝑚𝐿 · 𝐶!   (10)  Asumimos  que  𝑚 ∝ 𝐿! ,  con  𝑎 = 2   la  cual  cosa  es  plausible  ya  que,  en  el  caso  de  un  cilindro  𝑎 = 1:    
   𝑚!"#"$%&' =   𝜌 · 𝑣 =   𝜌 · 𝑆 · 𝐿   (11)  y  en  el  caso  de  una  esfera  𝑎 = 3:  
   𝑚!"#!$% =   𝜌 · 𝑣 =   𝜌 ·   43 ·   𝜋 · 𝑟!   (12)  Con  esta  hipótesis  (𝑎 = 2)  estaríamos  asumiendo  que  un  individuo  de  M.  leidyi  podría  tener  una  forma  intermedia  entre  un  cilindro  y  una  esfera.  
De  este  modo  modelizamos  la  tasa  de  ingesta  diaria  de  un  individuo  por  unidad  de  longitud  con  la  siguiente  expresión:  
   𝜏! 𝑇  ,𝐶! = 𝐵 ·   𝑒!.!"℃!!·! ·   𝐶!     (13)  donde  B  es  una  constante  a  ajustar.  
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Definimos  ZI  como  el  número  de  individuos  de  zooplancton  consumido  por  un  individuo  de  longitud  L  en  un  día,  como  se  muestra  a  continuación:  
   𝑍!(𝑇,𝐶! , 𝐿) = τ!   𝑇,𝐶! ·   𝐿   𝑛!𝑑    (14)  
Se  establece  una  tasa  máxima  de  ingesta  (𝜏!,!"#)  que  evaluaremos  en  el  apartado  siguiente.    Mantenimiento,  crecimiento,  decrecimiento  y  regurgitación  
Kremer   and   Reeve   (1989)   realizaron   una   serie   de   experimentos   relacionados   con   la  alimentación  de  Mnemiopsis.  Uno  de  los  resultados  fue  que,  pasados  los  5  días  en  condiciones  de  inanición,  los  ctenóforos  sin  alimento  se  encogieron  considerablemente  en  longitud,  lo  que  sugiere   que   necesitan   una   energía   diaria   para   el  mantenimiento   que   traduciremos   en   una  tasa  de  mantenimiento  en  el  modelo.    
Establecemos   una   tasa   de  mantenimiento   (𝜏!)   fija   por   día   y   por   unidad   de   longitud   que  valoramos   en   cantidad   de   individuos   de   zooplancton   necesarios   para   satisfacer   dicho  mantenimiento.  Fijamos  una  tasa  umbral  (𝜏!)  a  partir  de  la  cual  los  individuos  regurgitarán  el  exceso  de  alimento  ingerido.    
En  función  de  si  la  tasa  de  ingesta  (𝜏!)  supera  o  no  la  tasa  de  mantenimiento  (𝜏!)  o  la  tasa  umbral  (𝜏!),  tendremos  tres  posibles  situaciones:    
• Si   𝜏!   <    𝜏!   ,   se   producirá   un   decrecimiento   en   longitud   según   la   tasa   𝜏!/! = 𝜏! −  𝜏! < 0.  
• Si  𝜏!   < 𝜏!   < 𝜏! ,  se  producirá  un  crecimiento  en  longitud  según  la  tasa  𝜏!/! =    𝜏! −𝜏! > 0.  
• Si  𝜏! > 𝜏! ,   se  producirá  una  regurgitación  según   la   tasa  𝜏! =    𝜏! − 𝜏!,   con  un  coste  energético  𝜏!" =   𝛽!   ·   𝜏!  y  el  consiguiente  crecimiento  o  decrecimiento  en  función  de  la  energía  disponible:  
   𝑍! 𝑇,𝐶! , 𝐿 = 𝐵 ·   𝑒!.!"℃!!·! ·   𝐶! · 𝐿   (15)  
   𝜏!/! =    𝜏! − 𝜏! − 𝜏! − 𝜏!" ≶ 0   (16)  
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Todas   estas   tasas   están   expresadas   en   individuos  de   zooplancton  necesarios   o  disponibles  para  unidad  de  día  y  longitud.    
Estas  relaciones  nos  permitirán  calcular  𝜏!,!"#   partiendo  de  la  hipótesis  que  energéticamente  la  ingesta  máxima  (𝜏! =   𝜏!,!"#)  no  puede  ser  peor  que  la  inanición  (𝜏! = 0),  en  cuyo  caso  la  tasa  de  decrecimiento  seria  𝜏!/! = −𝜏! < 0.  En  este  caso:  
Además,  como  𝜏! =    𝜏!,!"# − 𝜏!  podemos  determinar  el  valor  de   la   tasa  de  regurgitación  a  partir  de  la  tasa  umbral  definida  anteriormente:  
De  esta  manera,  la  tasa  de  ingesta  máxima  la  podemos  expresar  como:  
     −𝜏! =    𝜏!,!"# − 𝜏! − 𝜏! − 𝜏!"   (17)     0 =    𝜏!,!"# − 𝜏! − 𝜏!"    (18)  
   𝜏!,!"# = 𝜏! + 𝜏!"    (19)     𝜏!,!"# = 𝜏! + (𝛽! · 𝜏!)   (20)     𝜏!,!"# = 𝜏!(1 +   𝛽!   )   (21)  
   𝜏! 1 +   𝛽!    = 𝜏! + 𝜏!    (22)     𝜏! + 𝜏! · 𝛽!   = 𝜏!"#$%& + 𝜏!    (23)     𝜏! · 𝛽!   = 𝜏!"#$%&    (24)     𝜏!   = 𝜏!"#$%&𝛽!    (25)  
   𝜏!,!"# = 𝜏!"#$%&𝛽! ·    1 +   𝛽!       (26)     𝜏!,!"# = 𝜏!"#$%& 1𝛽!   + 𝛽!    (27)  
64        
	  
Crecimiento  
La  definición  general  de  la  velocidad  específica  de  crecimiento  (𝛼)  es,    
Las   tasas   de   crecimiento   individuales   de   Mnemiopsis   leidyi   están   relacionadas   con   la  concentración  de  presas  (Purcell  et  al.  2001b).  
De  forma  análoga  a  la  definición  de  𝑍!   (ec.(14))  podemos  definir  𝑍!   como:     𝑍! = τ!/! ·   𝐿   τ!/! > 0   (30)  
donde  𝑍!   será  en  número  de  individuos  de  zooplancton  ingerido  en  un  día  que  se  destinaran  al  crecimiento,  con  un  rendimiento  de  conversión  de  nutriente  en  incremento  de  longitud  𝑌(  equivalente  a  la  eficacia  alimentaria).    
Es  decir:    
Por   lo   tanto,   para   determinar   el   crecimiento   en   longitud   necesitamos   conocer   el   valor   del  rendimiento  (𝑌).  Este  valor  no  es  constante,  sino  que  tiene  una  gran  dependencia  con  la  edad  de  los  individuos.  Para  estimarlo  utilizaremos  la  relación  entre  𝑌  y  𝛼.  
Mediante   los  datos  de  un  experimento  de   la  bibliografía  (Baker  and  Reeve  1974)  podemos  obtener  el  siguiente  grafico  (Figura  13)  que  muestra  la  velocidad  de  crecimiento  especifica,    
  
   𝛼 =   1𝐿 · ∆𝐿∆𝑡    (28)     ∆𝐿 = 𝛼 ·   𝐿 · ∆𝑡   (29)  
   ∆𝐿 = 𝑍! · 𝑌 · ∆𝑡   (31)  
   𝛼 · 𝐿 · ∆𝑡 =   𝑍! · 𝑌 · ∆𝑡   (32)     𝛼 =   𝑍! · 𝑌𝐿    (33)  
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Figura  13.  Grafico  promedio  de  la  velocidad  específica  de  crecimiento  para  Mnemiopsis.  y  a  partir  de  la  cual  obtenemos  la  ecuación:  
por  lo  tanto,  
De   donde   estimaremos   la   expresión   completa   para   el   rendimiento   a   partir   de   un   valor  promedio  de  la  ingesta:  
Decrecimiento  
Siguiendo  la  nomenclatura  anterior  definimos  la  cantidad  de  nutriente  que  falta  para  cubrir  los  requerimientos  básicos  de  mantenimiento  como:  
   𝑍! = τ!/! ·   𝐿   τ!/! < 0   (37)  
Esta  falta  de  alimento  se  traduce  a  un  decrecimiento  en  longitud  (∆𝐿 < 0)  según  la  relación:  
   𝛼 = 2.293 ·   𝑒!!.!"#·!!    (34)  
   𝑍! · 𝑌 = 2.293 · 𝑒!!.!"#·!!    (35)  
   𝑌 = 2.293 · 𝑒!!.!"#·!!𝑍!    (36)  
   ΔL = γ ·   𝜏!/! · 𝐿 ·   Δt   (38)  
y  =  2,293e-­‐0,209xR²  =  0,9774
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Purcell  et  al.  (2001)  afirman  que  individuos  juveniles  (1  mg  peso  seco;  6.4  mm  utilizando  los  factores  de  conversión  de  este  articulo)  de  Mnemiopsis  leidyi  mueren  pasadas  tres  semanas  en  inanición  perdiendo  el  90  %  de  su  masa  corporal.    
Teniendo  en  cuenta  este  dato  suponemos  que  un  individuo  después  de  tres  semanas  con  una  tasa  de  ingestión  nula  (τ! = 0)  decrecería  hasta  un  10  %  de  su  longitud  máxima.  Esto  supone  que  la  tasa  de  decrecimiento  tomaría  el  valor  𝜏!/!   = −𝜏!  durante  21  días.  
El  primer  día  de  inanición  el  individuo  tendría  una  longitud  L1  que  disminuiría  en    
ΔL = −γ ·   𝜏! · 𝐿!,  asumiendo  Δt = 1  día.  Por  tanto  al  día  siguiente  tendría  una  longitud:  
El  tercer  día  tendría  una  longitud  de:  
Y  así  sucesivamente  hasta  transcurrir  tres  semanas  en  inanición:  
Mediante  esta  igualdad  podemos  calcular  el  valor  de  𝛾    
En  consecuencia,  el  decrecimiento  asociado  a  𝜏!/!   < 0  para  un  individuo  de  longitud  L  será:  
   𝐿! =   𝐿! − γ ·   𝜏! · 𝐿! = 𝐿!(1 − γ · 𝜏!  )   (39)  
   𝐿! =   𝐿! − γ · 𝜏! · 𝐿! = 𝐿! 1 − γ · 𝜏!   =   𝐿! 1 − γ · 𝜏!   1 − γ · 𝜏!  = 𝐿!(1 − γ · 𝜏!  )!   (40)  
   𝐿!" = 𝐿!(1 − γ · 𝜏!  )!" = 0.1 · 𝐿!   (41)  
   (1 − γ ·   𝜏!  )!" = 0.1   (42)     1 − γ ·   𝜏!   = 0.1!"    (43)     γ   = 1 − 0.1!"   𝜏!      (44)  
   ∆𝐿 = 1 − 0.1!"   𝜏!   · 𝜏!/!   · 𝐿 ·   Δt   (45)  
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Muerte  
Existen  dos  mecanismos   en   el  modelo  por   los   que   se  puede  producir   la  muerte.  Uno   es   la  muerte  por  inanición,  que  se  produce  cuando  el  individuo  alcanza  una  longitud𝐿 = 0.1 · 𝐿!"#   después   de   sucesivos   decrecimientos   por   falta   de   alimento.   El   otro  mecanismo   se   debe   a  factores  externos  no  controlados  en  el  modelo  y  se   traducen  en  una   tasa  de  mortalidad  en  función  de  la  longitud  del  individuo  (L).  
Salihoglu   et   al.   (2011)   utiliza   para   su   modelo   unas   tasas   de   mortalidad   (𝜇!)   para   los  diferentes  estados  (i)  juvenil,  transitorio,  y  adulto  que  corresponden  a  los  valores  0.95,  0.30  y  0.02  respectivamente.    
Según  estos  valores  y  las  longitudes  correspondientes  a  cada  estado  obtenemos  una  función  escalonada  a  la  que  ajustamos  a  una  función  logística  decreciente  (Figura  14)  con  la  ecuación:    
   𝜇   𝐿 = 0.02 +    𝐴!𝐴! + 𝐴!!!!·!    𝑑!!    (46)  Utilizando   la   función   Solver   de   Excel   obtenemos   los   valores   𝐴! =   1.457×10!  𝑑!!,   𝐴! =  1.556×10!  y  𝐴! =   0.382,  𝐴! = 1  𝑚𝑚!!.  
Figura  14.  Ajuste  de  una  función  logística  decreciente  a  la  función  escalonada  de  la  tasa  mortalidad.  
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A  partir  de  esta  podemos  asignar  la  tasa  de  mortalidad  (𝜇!)  dependiendo  de  las  longitudes  de  cada  individuo.    
Reproducción  
La  cantidad  de  huevos  que  ponga  un  individuo  dependerá  de  la  longitud  de  este,  y  por  tanto  de  la  energía  que  no  se  este  utilizando  para  el  crecimiento  de  dicho  individuo.  Partiendo  del  primer  principio  de  la  termodinámica  buscamos  una  función  donde  se  cumpla  que  la  suma  de  la   energía   destinada   al   incremento   de   longitud   diario   y   el   número   de   huevos   diarios  multiplicado   por   un   factor   que   determine   este   número   sea   igual   a   otra   constante.   De   este  modo  suponemos  que:  
donde  𝜎  y  𝜑  son  constantes  a  ajustar  y  𝑁  es  el  número  de  huevos  que  pone  un  individuo.  
Salihoglu  et  al.  (2011)  propone  una  tasa  de  mortalidad  de  0.99  para  los  huevos,  de  modo  que  del  total  de  huevos  que  ponga  un  individuo,  solo  el  1  %  de  estos  eclosionaran  y  se  convertirán  en  una  larva.    
Movimiento  
En  el  modelo  no  se  considera  el  movimiento  individual  de  Mnemiopsis.  Al  finalizar  el  día  se  redistribuirán  los  individuos  existentes  de  forma  aleatoria.  
   Submodelo  Zooplancton  
Consideraremos  que  el  zooplancton  se  encuentra  aleatoriamente  distribuido  por  el  espacio.  Realizaremos   una   distribución   inicialmente   homogénea   afectada   con   ruido   gaussiano.  Estudiaremos   el   comportamiento   del   zooplancton   de   forma   global,   a   pesar   de   que  controlaremos  la  concentración  en  cada  celda  (Figura  14).  Trataremos  al  zooplancton  como  una  variable  continua.  
   ∆𝐿 +   𝜎 · 𝑁 = 𝜑   (47)  
   𝑁 = 𝜑 − ∆𝐿𝜎    (48)  
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Figura  14.  Diagrama  de  flujo  submodelo  zooplancton.  Crecimiento  global  
Modelizaremos  el  crecimiento  global  del  zooplancton  (Nz)  mediante  una  función  logística  con  una  capacidad  de  carga  𝑁!,!"# ,  como  se  muestra  a  continuación.  
Aunque   la   velocidad   de   crecimiento   depende   de   la   temperatura,   𝛼!(𝑇),   para   esta   fase   de  desarrollo  del  modelo  la  consideraremos  constante.  
Redistribución  
La  redistribución  del  zooplancton  se  hace  en  dos  fases:  en  primer  lugar  se  reparte  entre  todas  las  celdas  del  espacio:  
   𝑁! 𝑥, 𝑦 = 𝑁!𝑁!"#$%&   para  ∀  𝑖, 𝑗   (52)  
   𝑁! = 𝑁!(𝑥, 𝑦)!,!    (49)  
   ∆𝑁! = 𝛼!(𝑇)𝑁!    1 − 𝑁!𝑁!,!"# ∆𝑡   (50)  
   𝑁! 𝑡 + 1 = 𝑁! 𝑡 + ∆𝑁!   (51)  
CRECIMIENTO)GLOBAL)
REDISTRIBUCIÓN)
CONSUMO)POR))
Mnemiopsis)
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Siendo  𝑁!"#$%&  el  número  total  de  celdas  del  espacio.  A  continuación,  localmente  se  aplica  una  gaussiana   alrededor   del   valor   promedio   calculado,   para   introducir   pequeñas  heterogeneidades  en  el  sistema.    
Consumo  por  los  individuos  
La  concentración  de  zooplancton  disminuirá  como  consecuencia  de  la  acción  de  Mnemiopsis.  Los  individuos  de  zooplancton  ingeridos  son  eliminados  de  la  celda  espacial.  
Atendiendo  a  que  este  trabajo  se  centra  en  el  desarrollo  del  modelo  individual  de  Mnemiopsis  el   modelo   de   comportamiento   del   zooplancton   es   elemental.   Obviamente   el   modelo   de  comportamiento   de   zooplancton   debe   ser   revisado   para   poder   dar   valor   ecológico   a   los  resultados  de  la  simulación.    
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3 Parametrización  inicial    
La  parametrización  inicial  se  ha  realizado  con  datos  sacados  de  la  bibliografía,  ya  sea  directa  o  indirectamente,   con   la   intención   de   poder   hacer   ensayos   preliminares   con   el   modelo   y  determinar  cuáles  son  los  parámetros  más  relevantes.  Esta  información  nos  permitirá  acotar  el  tipo  de  medidas  experimentales  que  deberían  hacerse  para  parametrizar  completamente  el  modelo.    
Se   han   utilizado   fundamentalmente   los   artículos   descritos   en   el   apartado   1.2.3.   A  continuación  se  realiza  la  calibración  de  los  parámetros  a  partir  de  esta  bibliografía.    3.1 Calibración  de  los  parámetros  iniciales  
Parámetros  relacionados  con  el  individuo  
En   la   Tabla   8   se  muestra,   la  masa   característica   por   individuo   según   su   estado   fisiológico,  como   Salihoglu   et   al.   (2011)   propone   en   su   modelo,   y   su   conversión   en   peso   húmedo   y  longitud.  
Para  realizar  estas  conversiones  hemos  usado  el  factor  0.574  mg  C  (g  WW)-­‐1  Salihoglu  et  al.  (2011),  y  el  factor   !  !!  !.!!" ! !.!"# para  obtener  la  longitud  Purcell  et  al.  (2001).  
Tabla  8.  Pesos  y  longitudes  característicos  de  los  distintos  estados  de  vida  de  Mnemiopsis  (adaptada  de  Salihoglu  et  al.  (2011)).  
Estado  fisiológico   Masa   Longitud  
Referencia     Máxima     Referencia   Máxima     Referencia   Máxima    (mg  C)   (mg  C)   (g  WW)   (g  WW)   (mm)   (mm)  Huevo     1.00·10-­‐07      1.74·10-­‐07      3.04·10-­‐03     
Juvenil   0.13   0.15   0.23   0.26   5.60   6.05  
Transitorio   1.20   1.50   2.09   2.61   18.36   20.69  
Adulto   2.80   3.10   4.88   5.40   28.87   30.48  
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Parámetros  relacionados  con  la  ingesta  
Para   encontrar   la   constante   B   de   la   ecuación   (15)   es   necesario   recurrir   a   datos  experimentales   que   nos   proporcionen   la   cantidad   de   individuos   ingeridos   en   un   día   por  individuos   de   una   longitud   L   determinada   y   a   una   concentración   de   zooplancton   y  temperatura  conocidas.  
En  el  experimento  de  Kremer  and  Reeve  (1989)  los  individuos  de  una  longitud  inicial  (L0)  de  17  mm  se  mantuvieron  en  un  régimen  alimentario  continuo  (CZ)  de  200  nz  l-­‐1  durante  5  días  a  una   temperatura   constante  de  21°C.  Pasados   los  5  días   alcanzaron  una   longitud  promedio  (L5)  de  26.8  mm  habiendo  consumido  un  total  de  3068  individuos.    
Conociendo   estos   datos   podemos   estimar   los   valores   ZI   y   Lm,   de   este   experimento   con   el  objetivo  de  conocer  la  tasa  de  ingesta  de  estos  individuos  a  esta  concentración  mediante:  
Por  lo  tanto,    
Sustituyendo  este  valor  en  la  ecuación  (13)  nos  permite  estimar  el  valor  de  B.  
    
  
  
  
   𝑍! = 3068  𝑛5  𝑑 = 613.5  𝑛!  𝑑!!   (53)     𝐿! = 𝐿! + 𝐿!2 = 17  𝑚𝑚 + 26.8  𝑚𝑚2 = 21. 8  𝑚𝑚   (54)  
   𝜏! 𝑇 = 21℃,𝐶! = 200  𝑛 · 𝐿!! =   𝑍!𝐿 = 613.5  𝑛!  𝑑!!21.9  𝑚𝑚 = 28.02  𝑛!  𝑚𝑚!!𝑑!!   (55)  
   𝐵 = 𝜏!  𝑒!" ·   𝐶! =    28.02  𝑒!.!"·!" ·   200   = 0,049  𝑙  𝑚𝑚!!𝑑!!   (56)  
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Parámetros  relacionados  con  el  metabolismo  
Mantenimiento  y  regurgitación  
Como  primera  aproximación  suponemos  que  la  tasa  de  mantenimiento  (𝜏!)  tiene  un  valor  de  14.01  n  mm-­‐1  d-­‐1  (que  representa  un  50  %  de  la  tasa  de  ingesta  utilizada  para  calculo  anterior,  28.02  n  mm-­‐1  d-­‐1)  y  establecemos  la  tasa  umbral  (𝜏!)  en  28.02  n  mm-­‐1  d-­‐1.    Asumimos  un  valor  𝛽! = 0.5,  es  decir,  suponemos  que  emplean  una  energía  equivalente  a  la  mitad  de  lo  que  han  regurgitado.  
Crecimiento  
A   partir   de   los   datos   obtenidos   en   el   experimento   de   Baker   and   Reeve   (1974),   de   donde  deducimos   la   tasa   de   crecimiento,   calculamos   el   incremento   de   longitud   en   función   del  tiempo  ∆𝐿 ∆𝑡   𝑚𝑚 𝑑   y  lo  multiplicamos  por  la  longitud  correspondiente,  con  el  objetivo  de  obtener  la  velocidad  especifica  de  crecimiento  para  cada  individuo  y  la  velocidad  especifica  de  crecimiento  promedio,  obteniendo  la  ecuación  de  la  función  que  hemos  utilizado  para  la  tasa  de  crecimiento.  
  
Figura  15.  Gráfico  de  las  velocidades  especificas  de  crecimiento  individuales  mediante  las  cuales  se  obtuvo  la  velocidad  especifica  de  crecimiento  promedio  para  el  desarrollo  del  modelo.    
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Suponiendo  ZC  =  14.01  𝑛!  𝑑!!,  podemos  estimar  el  rendimiento:  
Reproducción    
Del  experimento  de  Baker  and  Reeve  (1974),  calculamos  la  cantidad  de  huevos  producidos  por  cada  individuo  en  función  de  la  longitud.  
  
Figura  16.  Cantidad  de  huevos  producidos  por  individuo  a  lo  largo  de  23  días  de  experimento  y  promedio  de  estos.  Ajustando   la   ecuación   (48   y   49)   a   los   datos   de   Baker   and   Reeve   (1974),   obtenemos,  𝜎=  0.0067  mm  huevos-­‐1  y  𝜑 = 4.87  mm.  
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   𝑌 = 0.163 · 𝑒!!.!"#·!!    (57)  
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4 Implementación   del   modelo   en   la   plataforma  NetLogo    
4.1 Detalles  del  código  
A  continuación  se  describen  brevemente  las  distintas  partes  del  código  de  simulación.  
DECLARACIÓN  DE  VARIABLES  
• Variables  globales  
• Variables  de  la  celda  espacial  
• Declaración  de  los  distintos  individuos  
• Variables  propias  de  los  individuos  
  Los  factores  que  aparecen  en  las  variables  globales;  
• factor_Zi  (Ingesta)  
• factor_y  (Rendimiento)  
• factor_eggs  (Cantidad  de  huevos)  
• factor_mu  (Muerte)  
• alfa  (Crecimiento  zooplancton)  
• k_zoo  (Capacidad  de  carga  en  el  crecimiento  zooplancton)  
76        
	  
se   han   utilizado   para   ajustar   el   modelo   realizadas   las   primeras   simulaciones   mediante   la  parametrización  inicial  (ver  apartado  siguiente).    
INICIALIZACIÓN  
Para   cada   simulación   se   crearán   y   restaurarán   los   siguientes   comandos.   Uno   de   estos  comandos  incluye  una  orden  de  salida  de  datos  que  se  guardarán  en  un  archivo  tipo  csv.  
	     Inicialización  de  las  celdas  espaciales    
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Inicialización  de  los  individuos  
  Inicialización  de  los  huevos  
  BUCLE  PRINCIPAL  
Arrancar   en   programa   con   el   comando   “Go”,   donde   se   realizan   todas   las   acciones   que  aparecen  en  el  código.  
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  La  redistribución  de  los  individuos  y  huevos  se  realiza  según  la  siguiente  orden.  
  Código  para  el  Submodelo  Huevo,  con  su  única  acción  de  “Eclosión”  según   la  edad  térmica,  actualizada  también  en  esta  parte.  
  Código  para  el  Submodelo  del  Individuo,  con  sus  múltiples  acciones:  
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Código  para  la  “Ingesta”  
  Código   para   el   “Metabolismo”,   donde   se   incluye   el   mantenimiento,   el   crecimiento   o  decrecimiento  y  la  regurgitación.    
  
80        
	  
Código  para  la  “Reproducción”  
  Código  para  el  incremento  de  la  edad  
  Código  para  la  acción  “Muerte”  
  Código  para  crear  los  nuevos  huevos  
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Código  del  Submodelo  Zooplancton  
	     Código  para  el  histograma  de  distribución  de  longitudes  
  Código  para  exportar  el  archivo  de  datos    
    4.2 Interfaz  del  usuario  
La  plataforma  NetLogo  tiene  tres  ventanas  o  pestañas  distintas  en  las  que  se  puede  trabajar  nombradas  como  “Ejecutar”,  “Información”  y  “Código”.    
• La  ventana  “Ejecutar”  lleva  al  interfaz  del  simulador  presente  en  la  Figura  17.    
• En   la   ventana   “Información”   aparece   la   información   del   programa   que   podría  equivaler  al  protocolo  ODD.  
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• Y  la  ventana  “Código”  es  donde  aparece  el  código  del  programa  que  se  muestra  en  el  apartado  4.1  Detalles  del  código.      
Figura  17.  Imagen  de  la  interfaz  del  usuario  del  simulador  en  la  plataforma  NetLogo.    En  el  interfaz  o  ventana  “Ejecutar”  de  este  simulador  se  identifican  5  zonas:  
1. Esta  primera  zona,  que  aparece  en  la  Figura  18,  es  igual  para  todos  los  simuladores  que  utilizan  la  plataforma  NetLogo,  donde  aparece  el  acceso  a  las  distintas  ventanas,  los  accesos  para  editar,  eliminar  y  crear  uno  de  los  distintos  comandos  que  aparecen  en  la  lista  de  la  Figura  19,  la  barra  de  control  de  velocidad  de  simulación  y  la  opción  de   actualizar   la   vista   ya   sea   manualmente   (por   cada   paso   de   tiempo)   o  continuamente,  y  una  pestaña  para  la  configuración  de  la  geometría  del  “mundo”.  
Figura  18.  Zona  1  del  interfaz  de  la  plataforma  NetLogo.    
  
  
Figura  19.  Lista  de  los  posibles  comandos  a  añadir  en  el  interfaz.  
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  2. En   la   segunda   zona,   mostrada   en   la   Figura   20,   se   han   situado   los   controles   del  simulador,  donde  se  encuentran  los  botones  “Setup”,  “Go”  y  “Go  one  step”.    
• “Setup”  se  utiliza  para  iniciar  o  reiniciar  el  modelo,  pero  no  para  ejecutarlo,  ya  que  simplemente  muestra  el  estado  inicial  de  la  simulación.  Por  lo  tanto,  si  se  realiza   cualquier   modificación   de   los   parámetros   en   la   pantalla   hará   falta  activarlo  de  nuevo  para  que  tenga  validez.  
• “Go”   hará   que   empiece   la   simulación   y   no   se   detendrá   hasta   apretarlo   de  nuevo.    
• “Go  one  step”  hace  una  simulación  de  un  paso  de  tiempo.    
  
  
Figura  20.  Zona  2  del  interfaz  de  la  plataforma  NetLogo.  3. La  tercera  zona  está  destinada  a  los  controles  de  las  condiciones  variables  para  cada  simulación,   mostrados   en   la   Figura   21.   Aparecen   tres   botones   “deslizadores”,   un  botón  “entrada”  y  un  botón  “seleccionador”.    En  los  deslizadores  se  puede  escoger  en  número,  dentro  de  un  rango  determinado,  de  individuos  iniciales  (intial-­‐nemis),  de  huevos  iniciales  (intial  eggs)  y  de  individuos  de  zooplancton  (inital-­‐  n_zoo)  en  este  último  caso  por  metro  cuadrado  de  superficie.  El  botón  de  entrada  (temp)  es  para  indicar  la  temperatura,  en  grados  Celsius,  a  la  que  se  realiza  la  simulación.  Y  el  seleccionador  (duration)  permite  escoger  la  duración  de  la  simulación  dando  opción  a  uno,  cinco,  y  diez  años  o  para  siempre.          
  
  
Figura  21.  Zona  2  del  interfaz  de  la  plataforma  NetLogo.  
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4.   La  cuarta  zona  es  a  lo  que  llamamos  “mundo”  y  es  donde  se  reproduce  la  simulación  visual  del  modelo.  Este  se  muestra  en  la  Figura  22  y  en  él  aparecen  en  colores  azules  las  celdas  que  contienen  distintas  concentraciones  de  zooplancton  y  que  varían,  en  un  gradiente   de   color,   a   lo   largo   de   la   simulación   según   si   crece   o   decrece   dicha  concentración.  En  color  violeta  y  con  forma  de  “bicho”  los  individuos  de  Mnemiopsis,  los   cuales   adquieren   distintos   tamaños   según   su   longitud   y   mientras   crecen   o  decrecen.   Y   de   color   naranja   y   forma   esférica   los   huevos.   En   la   parte   superior   del  “mundo”  aparece  un  contador  (“ticks”)  que  muestra  los  pasos  de  tiempo  a  lo  largo  de  la  simulación.      A                             B              Figura  22.  Zona  4,  (A)  el  “mundo”  (B)  ampliación  del  “mundo”  donde  se  aprecia  la  variación  de  colores  de  las  celdas,  los  distintos  tamaños  de  los  individuos  de  Mnemiopsis  y  los  huevos.    5.   Por   último,   la   quinta   zona   se   encuentra   a   los   dos   lados   del   “mundo”   y   en   esta   se  encuentran  los  datos  de  salida  como  se  muestra  en  la  Figura  23.  Por  un  lado  tenemos  el  histograma  de  distribución  de  longitudes,  “Lengths  distribution”.  Al  otro  lado,  tres  monitores  “Mnemiopsis”,  “Eggs”  y  “Long  max”,  que  muestra  en  número  de  individuos  de  Mnemiopsis,  huevos  y  la  longitud  del  individuo  de  máxima  longitud,  en  cada  paso  de  tiempo.  También  se  muestran  dos  gráficos,  “Population”  y  “Total  zooplankton”  los  cuales   muestran   la   evolución   de   individuos   de   Mnemiopsis   y   huevos,   y   del  zooplancton  a  lo  largo  del  tiempo  respectivamente.      
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Figura   23.   Zona  5  del  interfaz  NetLogo.  A  la  izquierda  el  histograma  de  distribución  de  longitudes.  A  la  derecha  los  monitores  de  salida  y  los  gráficos  de  población  de  individuos  de  Mnemiopsis  y  huevos  y  zooplancton  total.    
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5 Análisis  inicial  del  comportamiento  del  modelo  
A   continuación   se   analizan   simulaciones   realizadas,   para   estudiar   distintos   aspectos   del  comportamiento  del  modelo.  Todas  las  simulaciones  se  han  efectuado  con  una  temperatura  de  entrada  de  20℃  excepto  aquellas  en  las  que  se  ha  ensayado  el  efecto  de  la  temperatura.  Mortalidad  por  inanición  (Simulación  1)  
Para  comprobar  que  la  muerte  por  inanición  funciona  correctamente  en  el  modelo  (es  decir,  que   los   individuos  mueren   tras   3   semanas   sin   alimento),   se   ha   procedido   a   desactivar   la  mortalidad   aleatoria   y   se   ha   realizado   una   simulación   con   las   siguientes   condiciones   de  simulación:    
• individuos  iniciales  (intial-­‐nemis)  =  1500  ind  
• huevos  iniciales  (intial  eggs)  =  0  ind  
• concentración  de  zooplancton  (inital-­‐  n_zoo)  =  1  ind  m-­‐2  
• duración  de  la  simulación  (duration)  =  10  años    
Los  individuos,  sin  alimento  suficiente  para  el  mantenimiento  van  disminuyendo  su  tamaño  hasta  que  el  total  de  la  población  muere  llegado  el  día  21,  tal  como  se  aprecia  en  las  Figuras  24,  25,  y  26,  capturas  de  pantalla  de  la  simulación  los  días  0,  14  y  21  respectivamente.                
Figura  24.  Captura  de  pantalla  de  la  simulación  1,  el  primer  día.  
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Figura  25.  Captura  de  pantalla  de  la  simulación  1,  pasadas  2  semanas  de  tamaño  menor  al  inicial.  
    
  
  
  
  
  
Figura  26.  Captura  de  pantalla  de  la  simulación  1  alcanzada  la  tercera  semana  cuando  muere  la  población.  Parámetros  de  referencia  (Simulación  2)  
En   las   primeras   simulaciones,   realizadas   a   partir   de   los   parámetros   encontrados   en   la  primera  parametrización  del  modelo  (sección  3.1),  las  poblaciones  mueren  tarde  o  temprano,  pero  nunca  llegan  a  superar  un  año.  Esta  extinción  es  independiente  de  la  concentración  de  zooplancton,  ya  que   lo  observamos  situaciones  que  van  desde  que   los   individuos  no  tienen  suficiente   alimento   y  decrecen   en   tamaño  hasta  morir,   hasta   situaciones   en   las   que   tienen  alimento   de   sobras   y   regurgitan   demasiado   con   su   consecuente   incremento   negativo   del  tamaño.  Además,  en  el  gráfico  de  distribución  de   longitudes,   se  observa  que   los   individuos  
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jóvenes   no   llegan   a   aumentar   su   tamaño,   apareciendo   lo   que   se   conoce   como   un   “gap”  (brecha)   entre   los   individuos   de   longitudes   pequeñas   y   los   de   longitudes   grandes.   Esto  sugiere  que  las  tasas  de  mortalidad  utilizadas  son  demasiado  grandes,  sobretodo  la  tasa  de  mortalidad  aplicada  a  los  individuos  mas  jóvenes  los  cuales  no  llegan  a  crecer  ya  que  antes  mueren  (Figuras  27  a  30).    
	  
  
  
  
  
  
Figura  27.  Captura  de  pantalla  simulación  2,  el  primer  día  con  una  distribución  de  longitudes  variada.  
  
	  
	  
  
  
  
Figura  28.  Captura  de  pantalla  de  la  simulación  2,  el  octavo  día  con  una  distribución  de  longitudes  aún  variada  con  la  aparición  del  gap.  
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Figura  29.  Captura  de  pantalla  simulación  2,  pasados  45  días  con  el  gap  cada  vez  más  acentuado.  
	  
  
  
  
Figura  30.  Captura  de  pantalla  de  la  simulación  2  el  alcanzados  los  307  días  en  que  la  población  está  a  punto  de  desaparecer  todavía  con  el  gap  en  el  histograma,  la  población  de  esta  simulación  acabo  muriendo  el  día  328.    Constatando   este   hecho,   se   han   añadido   factores   multiplicativos   en   los   parámetros   más  importantes  del  modelo  que  permitan  realizar  un  análisis  del  efecto  de  cada  uno  de  ellos  en  un   futuro.   A   continuación   se   presentan   algunas   simulaciones   preliminares   siguiendo   esta  línea  para  presentar  los  posibles  comportamientos  del  sistema.  
  Tipos  de  dinámicas  de  población  (Simulaciones  3,  4  y  5)  
En   las   siguientes   simulaciones   se   han   realizado   cambios   en   los   factores   multiplicativos  añadidos  al  modelo  con  el  objetivo  de  observar  las  posibles  dinámicas  del  sistema  y  ver  qué  
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parámetros  son  los  más  sensibles.  En  general,  a  parte  de  las  simulaciones  donde  se  extinguía  la  población  como  por  ejemplo  la  simulación  2,  se  han  observado  dinámicas  que  van  desde  la  estabilización   de   la   población   (Figura   31),   hasta   comportamientos   claramente   oscilatorios  (Figura  32)  y  situaciones  intermedias  (Figura  33).    
  
Condiciones  de  la  simulación  3:  
• individuos  iniciales  (intial-­‐nemis)  =  1500  ind  
• huevos  iniciales  (intial  eggs)  =  10000  ind  
• concentración  de  zooplancton  (inital-­‐  n_zoo)  =  249506  ind  m-­‐2  
• duración  de  la  simulación  (duration)  =  10  años      
  
  
  
  
  
  
  
  
Figura  31.  Captura  de  pantalla  de  la  simulación  3  en  que  se  estabiliza  la  población.  (Factores  de  cambio:  factor_Zi  =1,  factor_y  =  0.65,  factor_mu  =  0.8,  factor_eggs  =  3.1,  alfa  =  0.022,  k_zoo  =  1.8·108).  
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Condiciones  de  la  simulación  4:  
• individuos  iniciales  (intial-­‐nemis)  =  1500  ind  
• huevos  iniciales  (intial  eggs)  =  10000  ind  
• concentración  de  zooplancton  (inital-­‐  n_zoo)  =  374258  ind  m-­‐2  
• duración  de  la  simulación  (duration)  =  10  años      
  
  
  
  
  
  
Figura  32.  Captura  de  pantalla  de  la  simulación  4  en  la  que  la  población  oscila  a  lo  largo  del  tiempo.  (Factores  de  cambio:  factor_Zi  =  1,  factor_y  =  6,  factor_mu  =  0.4,  factor_eggs  =  1,  alfa  =  0.004,  k_zoo  =  1.15·108,  tau_m  =  7,  tau_u  =  tau_m  *  4).    
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Condiciones  de  la  simulación  5:  
• individuos  iniciales  (intial-­‐nemis)  =  1500  ind  
• huevos  iniciales  (intial-­‐eggs)  =  10000  ind  
• concentración  de  zooplancton  (inital-­‐  n_zoo)  =  374258  ind  m-­‐2  
• duración  de  la  simulación  (duration)  =  10  años                 
  
  
  
Figura  33.  Captura  de  pantalla  de  la  simulación  5  donde  la  pobalción  consigue  una  estabilización  con  una  ligera  oscilación.  (Factores  de  cambio:  factor_Zi  =  1,  factor_y  =  1.5,  factor_mu  =  0.7,  factor_eggs  =  1,  alfa  =  0.006,  k_zoo  =  1.15·108,  tau_m  =  5,  tau_u=tau_m  *  4).    Estudio  de  la  distribución  de  longitudes    
En  la  mayoría  de  las  simulaciones  realizadas,  cuando  el  sistema  ha  avanzado  un  número  de  pasos   de   tiempo   importante,   se   observan   varios   aspectos   a   destacar   en   el   histograma   de  distribución  de  longitudes  (Figura  34).    
A   lo   largo  del   tiempo  se  produce  una   lenta  variación  de   la  distribución  de   longitudes  de   la  población,  debido  a  que  los  individuos  adultos  crecen  lentamente  y,  además,  tienen  una  vida  media   considerablemente   larga.   En   consecuencia,   no   se   adquieren   estados  termodinámicamente   estacionarios   fácilmente.   Según   las   simulaciones   realizadas,   si   se  
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tuviera  una  situación  estable  de  las  condiciones  ambientales  (lo  que  es  viable  en  laboratorio  pero   no   en   condiciones   reales),   se   tardarían   años   en   conseguir   un   estado   estacionario.  También  se  pueden   llegar  a  observar  oscilaciones  de   la  densidad  de  población  asociadas  a  oscilaciones   sobre   la   concentración   de   zooplancton.   A   partir   de   estos   resultados   se   puede  intuir   que   en   sistemas   reales   difícilmente   se   observarían   estados   estacionarios   y   que  probablemente  el  sistema  se  encontrará  en  estados  variables.  
En  la  distribución  de  longitudes  se  observa  claramente  que  los  huevos  e  individuos  pequeños  son  más  abundantes  que  los  individuos  juveniles  y  adultos.  De  hecho,  la  frecuencia  disminuye  rápidamente  en  aumentar  la  longitud  debido  a  la  alta  mortalidad  de  los  individuos  pequeños,  como   se  muestra   en   la   Figura   34.   Los   individuos   que   consiguen   superar   la   fase   inicial   de  mortalidad   elevada   entran   en   una   fase   de   crecimiento   juvenil   rápido   hasta   llegar   a   la   fase  adulta.  Por  este  motivo,  a   longitudes  medianas   las   frecuencias  son  bajas.  Los   individuos  de  longitudes   más   grandes   (adultos)   crecen   más   despacio   debido   a   la   disminución   en   el  rendimiento   de   conversión   del   nutriente   en   biomasa   (longitud).   Por   esta   razón   se   puede  observar  una  campana  en  la  distribución  de  los  individuos  más  grandes.    
La  frecuencia  de  cada  valor  en  el  histograma  está  asociada  a  la  vida  media  de  los  individuos  dentro   de   este   intervalo   de   longitud,   determinada  por   la  mortalidad   y   por   la   velocidad  de  crecimiento.    
	  
	  
  
  
  
Figura  34.  Histograma  de  distribución  de  longitudes  donde  se  observa  la  gran  abundancia  de  individuos  pequeños  y  la  disminución  de  frecuencia  de  los  individuos  juveniles  a  consecuencia  de  su  alta  velocidad  de  crecimiento  y  de  la  alta  mortalidad  de  los  individuos  pequeños.  También  se  puede  observar  la  campana  en  la  distribución  de  individuos  grandes  (adultos),  que  tienen  una  vida  media  más  larga  y  una  velocidad  de  crecimiento  más  pequeña.  
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Como  se  ha  mostrado  el  análisis  del  histograma  de   longitudes  permite  extraer   información  sobre  la  población  estudiada.  Por  tanto  su  obtención  en  sistemas  reales,  conjuntamente  con  la  modelización,  podría  proporcionar  información  crucial  para  entender  el  comportamiento  de  los  individuos  y  la  dinámica  del  sistema.  
Los   resultados  de   la   simulación,  una  vez  validados,   también  pueden  ayudar  a   completar   la  información   experimental.   Si   se   realizaran   capturas   de   individuos   con   una   malla   que  excluyera  los  individuos  más  pequeños,  las  medidas  podrían  mostrar  que  la  mayor  parte  de  individuos   son   grandes,   cuando   realmente   no   es   así.   Conociendo   la   distribución   del  histograma  se  podría  llegar  a  deducir  la  parte  no  conocida  experimentalmente.  Este  ejemplo  es  útil  para  ver  como   la  modelización  y   simulación  puede  ser  una  herramienta   importante  que   permita   entender   el   comportamiento   de   sistemas   reales   y   ayudar   en   el   diseño   de   los  experimentos  a  realizar.  
	  Análisis  del  efecto  de  la  temperatura  
La   temperatura  del   agua  del  mar   en   la   bahía  de  Els  Alfacs,   Sant  Carles   de   la  Ràpita,   oscila  entre  temperaturas  medias  de  25.3  °C  durante  el  mes  de  agosto  y  de  13.2  °C  durante  el  mes  de   febrero,   siendo   estos   los   meses   en   que   el   agua   se   encuentra   más   caliente   y   más   fría  respectivamente.  Durante  la  mayor  parte  del  año  las  temperaturas  son  superiores  a  los  19  °C.  
Se  ha  simulado  el  comportamiento  de  nuestro  sistema  a  diferentes  temperaturas  próximas  a  las   de   la   bahía   de   Els   Alfacs.   A   pesar   de   que   el   modelo   incorpora   la   temperatura   solo  parcialmente  (implementada  en  la  eclosión  de  los  huevos  y  en  el  consumo  de  zooplancton)  y  no  considera  sus  efectos  sobre  la  dinámica  de  zooplancton,  los  resultados  obtenidos  son  de  interés.  
En   las   simulaciones,   cuando   la   temperatura   es   baja   puede   producirse   la   extinción   de   los  individuos.  Aún  así,  esta  extinción  ocurre  pasados  bastantes  meses.  Por  ejemplo,  partiendo  de  un  sistema  aproximadamente  estable  alcanzado  a  24  °C,  al  reducir  la  temperatura  a  17  °C  la  extinción  se  produce  aproximadamente  al  cabo  de  un  año.  Esto   implicaría  que  en  sistemas  reales   si   la   duración   de   la   temperatura   baja   es   tan   solo   de   unos  meses   no   se   llegaría   a   la  extinción.    
Desarrollo  de  un  modelo  para  poblaciones  de  Mnemiopsis  leidyi  e  implementación  en  un  simulador   95 
Escola	  Superior	  d’Agricultura	  de	  Barcelona	  
UPC	  -­‐	  BarcelonaTech	  
En   la   tabla  9  se  muestran   los  resultados  de   los  datos  obtenidos  al   final  de  simulaciones  de  periodos  de  5  años  realizadas  a  distintas  temperaturas.  
Tabla  9.  Resultados  finales  tras  simulaciones  de  5  años  de  duración  a  distintas  temperaturas.    
Temperatura  (°C)   Nº  de  individuos     Nº  de  huevos   Longitud  máxima  (mm)   Longitud   media  (mm)  
19.75   extinción           
19.9   299   449   119.9   6.45  
20   1248   1965   98.6   5.75  
20.5   6709   9860   130   5.13  
21   9293   13920   124.9   5.24  
21.5   13353   20042   133.9   5.13  
22   12637   19439   112.8   5.25  
23   19358   29124   138.4   5.26  
24   25410   38881   119.7   5.12  
25   28285   21336   111.2   4.86  
26   30403   23442   136.4   5.23  
	  
En  aumentar   la   temperatura   aumenta   linealmente   tanto   la   concentración  de   individuos  de  Mnemiopsis  como  de  huevos  (Figura  35).  No  se  aprecian  cambios  claros  en  las  dimensiones  de  los  individuos,  aún  así  esta  última  afirmación  requiere  de  un  análisis  más  conciso.  
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Figura  35.  Poblaciones  finales  de  individuos  y  huevos  en  función  de  las  temperaturas  utilizadas  en  las  simulaciones.      
Cuando  la  temperatura  es  igual  o  superior  a  25  °C  el  número  de  huevos  pasa  a  ser  inferior  al  número   de   individuos.   Este   resultado   es   un   artefacto   del   modelo   debido   a   que   estamos  utilizando  un  paso  de   tiempo  de  un  día.  A   temperaturas  de  25   °C   o   superiores   los   huevos  alcanzan   la  edad   térmica  (Et)  necesaria  para  eclosionar  en  un  solo  paso  de   tiempo  (lo  que  equivaldría  a  eclosionar  en  menos  de  un  día).  A  temperaturas  inferiores  (entre  20  y  24  °C)  el  tiempo  de  maduración  es  de  entre  uno  y  dos  días  y  por  lo  tanto  en  la  simulación  necesitan  un  paso   de   tiempo   más   para   eclosionar.   Esto   disminuye   el   número   de   huevos   presentes   a  temperaturas  por  encima  de  24  °C  y   lo  aumenta  a   temperaturas   inferiores.  Si   se  considera  necesario  mejorar  esta  parte  del  modelo  haría  falta  tomar  un  paso  de  tiempo  inferior  al  día.    
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6 Discusión  y  conclusiones  
En  este  trabajo  se  ha  desarrollado  e  implementado  con  éxito  un  primer  modelo  basado  en  el  individuo  para  una  población  de  Mnemiopsis   leidyi,   a   temperatura  constante,  en  un  medio  con   zooplancton   creciendo   con   un  modelo   logístico.   Se   trata   de   un  modelo   sometido   a   un  proceso  de  parametrización  preliminar  según  datos  de  la  bibliografía,  pero  que  en  un  futuro  debería  poder  adaptarse  para  el  estudio  de  la  población  de  M.  leidyi  en  la  bahía  de  Els  Alfacs.  
En  el  proceso  de  parametrización,  se  ha  constatado  que  el  sistema  es  muy  sensible  a  algunos  parámetros,  que  deberían  ser  calibrados  con  precisión  a  partir  de  medidas  experimentales  si  se  quiere  utilizar  en  estudios  ecológicos  en  la  bahía  de  Els  Alfacs:  
• Parámetros   relacionados   con   la   ingesta,   el   coste   metabólico   y   la   eficiencia   en   la  conversión  de  nutriente  en  biomasa  (medidas  a  nivel  de  individuo).  
• Parámetros  relacionados  con  la  puesta  de  huevos  (número  y  estacionalidad,  también  a  nivel  de  individuo)  
• Tasas  de  mortalidad  en  cada  fase,  principalmente  en  las  larvas  y  estados  juveniles.    
• Concentraciones  y  tasas  de  crecimiento  del  zooplancton  en  función  de  la  temperatura.  
Para  comprender  el  comportamiento  del  sistema,  una  variable  importante  es  la  distribución  de   longitudes   de   los   individuos   y   su   evolución   a   lo   largo   del   tiempo   y   bajo   distintas  condiciones.  Esta  variable  es  clave,  ya  que  hace  de  puente  entre  el  nivel   individual  y  el  del  colectivo,   siendo   un   reflejo   de   cómo   varía   la   estructura   de   la   población   y   permitiendo  entender  los  comportamientos  emergentes.  
NetLogo   se   muestra   como   una   plataforma   adecuada   para   implementar   un   modelo  relativamente   sofisticado  como  el  presentado.   Se   constata,   sin  embargo,  que  estamos  en  el  límite   de   su   capacidad   computacional.   Es   muy   útil   para   testear   el   comportamiento   del  sistema  y  para  comunicarlo,  pero  para  hacer  estudios  de  casos  reales  sería  necesario  utilizar  un  lenguaje  de  simulación  más  básico.    
Se  demuestra  también  que  estamos  delante  de  un  sistema  claramente  no  lineal,  donde  existe  una   compleja   relación   entre   los   parámetros   individuales   y   la   evolución   global.   En  consecuencia,   es   imposible   hacer   predicciones   sobre   el   comportamiento   del   sistema   sin   la  
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utilización  de  un  modelo  matemático  suficientemente  sofisticado.  En  este  tipo  de  sistemas  es  imprescindible   utilizar   un   IbM,   ya   que   nunca   se   podrá   entender   completamente   este  comportamiento  de  forma  global  mediante  un  modelo  continuo.  De  hecho,  aunque  la  utilidad  final   de   un   modelo   como   el   desarrollado   debe   ser   la   previsión   del   comportamiento   del  sistema,   es   útil   para   muchas   otras   tareas,   siendo   la   principal   ayudar   a   pensar   sobre   el  comportamiento  de  los  sistemas  ecológicos.    
Hay   que   tener   presente   que   los   resultados   de   las   simulaciones   que   se   han   realizado   solo  pueden  ser  consideradas  a  efectos  de  análisis  de  funcionamiento  matemático  del  sistema,  no  con   efectos   predictivos.   Para   poder   hacer   simulaciones   con   valor   predictivo   sería  especialmente   necesario   modelizar   el   comportamiento   del   zooplancton   a   diferentes  temperaturas   así   como   la   parametrización   y   validación   del  modelo   en   las   condiciones   del  entorno  a  estudiar.    
  6.1 Futuras  mejoras  a  realizar  en  el  modelo  
La   construcción   de   un   modelo   permite   discutir   sobre   el   propio   modelo   para   re-­‐formular  partes  del  mismo  e  incorporar  los  aspectos  que  se  muestran  importantes.    
El   modelo   se   ha   desarrollado   con   condiciones   de   entorno   simples:   concentración   de  zooplancton   regulada   por   una   función   logística   y   temperatura   constante.   En   los   sistemas  reales  no  es  así,  por  lo  tanto  son  dos  aspectos  fundamentales  a  tener  en  cuenta  para  futuras  mejoras  del  modelo.  
Respecto   al   zooplancton,   existen   modelos   muy   completos   en   la   bibliografía   cuya  implementación   se   podría   estudiar.   En   este   caso,   habría   que   valorar   hasta   qué   nivel   de  complejidad   se   quiere   (o   se   puede)   llegar   para   que   el   simulador   sea   computacionalmente  viable.  No  obstante,  es  imprescindible  que  se  incluya  la  temperatura.    
La  temperatura  está  incorporada  en  algunos  de  los  submodelos,  pero  habría  que  incluirla  de  forma  generalizada  en  el  modelo  de  individuo,  así  como  en  la  dinámica  del  zooplancton.  Si  se  quiere  estudiar  la  evolución  de  una  población  de  M.  leidyi  en  la  bahía  de  Els  Alfacs  hay  que  
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poder  tener  en  cuenta  la  variación  anual  de  la  temperatura  del  agua,  que  oscila  entre  los  12℃  (invierno)  y  los  26℃  (final  verano),  aproximadamente.  
En   general,   si   se   mejora   el   modelo   de   zooplancton   será   posible   trabajar   con   un   espacio  heterogéneo.  Sería  interesante  también  incorporar  la  dimensión  vertical  (3D),  asociada  a  las  migraciones  verticales  de  Mnemiopsis  y  zooplancton.    
Un   detalle   importante   del   modelo   de   individuo   que   habría   que   mejorar   es   la   puesta   de  huevos,   tanto   la   dependencia   del   número   con   la   edad   o   el   crecimiento   como   su   coste  energético,  aunque  por  la  bibliografía  parece  que  éste  es  bastante  bajo  (Purcell  et  al.  2001a).  También  sería  interesante  incorporar  la  filtración,  la  eficiencia  de  asimilación  y  la  respiración  en  el  modelo  de  ingesta  y  metabolismo,  o  al  menos  evaluar  la  conveniencia  de  hacerlo,  ya  que  son  parámetros  habituales  en  la  bibliografía  de  Mnemiopsis  leidyi.  
El   objetivo   final   sería   adaptarlo   para   el   estudio   de   la   bahía   de   Els   Alfacs.   En   este   caso,   se  podría   utilizar   para   el   estudio   de   la   competencia   entre  M.   leidyi   y   el  mejillón,   ya   que   son  especies  que  compiten  por  el  mismo  sustrato  (zooplancton).  También  se  podría  utilizar  como  un  banco  de  pruebas  para  ensayar  posibles  estrategias  de  control  de   la  población  así  como  hallar  el  momento  idóneo  para  aplicarlas.    
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8 Anexo  Glosario  Tabla  10.  Tabla  de  acrónimos  Acrónimos   Definición  WW   Peso  húmedo  (Wet  Weight)  
  
Tabla  11.  Tabla  de  unidades  Símbolo   Unidades  ℃   Grados  Celsius  d   Días  g   Gramos  mm   Milímetros  nz   Número  de  individuos  de  zooplancton  
  
Tabla  12.  Tabla  de  símbolos  Símbolo   Definición      Unidades   Comentarios  a   Coeficiente  de  proporcionalidad  entre  masa  y  longitud   Adimensional       A1   Constante  de  la  función  logística  para  el  ajuste  de  la  tasa  de  mortalidad   d-­‐1       A2   Constante  de  la  función  logística  para  el  ajuste  de  la  tasa  de  mortalidad   Adimensional       A3   Constante  de  la  función  logística  para  el  ajuste  de  la  tasa  de  mortalidad   Adimensional       A4   Constante  de  la  función  logística  para  el  ajuste  de  la  tasa  de  mortalidad   mm-­‐1       B   Constante  que  define  la  tasa  de  ingesta   l  mm-­‐1  d-­‐1         Cz   Concentración  de  zooplancton   nz  mm-­‐3       d   Coeficiente  de  crecimiento  exponencial  de  la  tasa  de  eclosión     ℃-­‐1       Ed   Edad   d       ET   Edad  térmica   ℃d   Grados  Celsius  día,  unidades  de  la  integral  térmica  k   Constante  de  la  función  de  Gompertz   d-­‐1       L   Longitud   mm       
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L0   Parámetro  utilizado  en  la  asignación  de  la  longitud  inicial  a  los  individuos   mm       Lmax   Longitud  máxima   mm       m   Masa   g       Nz   Número  de  individuos  de  zooplancton  presentes  en  la  celda  espacial   Individuos     NZ,max   Capacidad  de  carga   Individuos   Número  de  individuos  máximo  en  una  celda  espacial  r   Radio   mm       S   Superficie   mm2       t    Tiempo   d       T   Temperatura   ℃       Thl   Tasa  de  transferencia  de  huevos  a  larvas   ℃d       v   Volumen   mm3       Y   Rendimiento   mm  nz-­‐1       ZC   Número  de  individuos  de  zooplancton  ingeridos  destinados  al  crecimiento   nz  d-­‐1       ZD   Número  de  individuos  de  zooplancton  necesarios  para  el  mantenimiento  y  no  ingeridos   nz  d-­‐1       Zi   Zooplancton  ingerido   nz  d-­‐1       α   Velocidad  específica  de  crecimiento   d-­‐1       αZ   Constante  de  crecimiento  de  zooplancton   d-­‐1       βR   Constante  de  energía  asociada  a  la  regurgitación   Adimensional       γ   Constante  de  decrecimiento     mm  nz-­‐1       ΔL   Incremento  de  longitud     mm     Positivo  o  negativo  Δt   Incremento  de  tiempo   d       µμ   Tasa  de  mortalidad  individual   d-­‐1       µμm   Constante  de  la  función  de  Gompertz   Adimensional       ρ   Densidad   g  mm-­‐3       σ   Factor  de  equivalencia  energético  entre  el  incremento  de  longitud  y  el  número  de  huevos  puestos   mm  huevos-­‐1       τC/D   Tasa  de  crecimiento  o  decrecimiento   nz  d-­‐1  mm-­‐1       τER   Tasa  de  energía  de  regurgitación   nz  d-­‐1  mm-­‐1       τI   Tasa  de  ingesta   nz  d-­‐1  mm-­‐1       τI,  max   Tasa  de  ingesta  máxima   nz  d-­‐1  mm-­‐1       τM   Tasa  de  mantenimiento   nz  d-­‐1  mm-­‐1       τR   Tasa  de  regurgitación   nz  d-­‐1  mm-­‐1       τU   Tasa  umbral   nz  d-­‐1  mm-­‐1       φ   Constante  relativa  a  la  conservación  de  la  energía  en  la  producción  de  huevos   mm       
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